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PREFACE 
I n  r e c e n t  y e a r s  t h e r e  h a s  b e e n  c o n s i d e r a b l e  i n t e r e s t  i n  
d e v e l o p i n g  m o d e l s  f o r  e n v i r o n m e n t a l  s y s t e m s ,  much o f  it  d i r e c t e d  
t o w a r d  p r o g r e s s i v e l y  l a r g e r  a n d  more c o m p l e x  s i m u l a t i o n  m o d e l s .  
However ,  s u c h  a t r e n d  c a u s e s  c o n c e r n  a b o u t  s e v e r a l  i m p o r t a n t  is- 
s u e s .  I n  p a r t i c u l a r ,  r e l a t i v e l y  l i t t l e  a t t e n t  i o n  h a s  b e e n  p a i d  
t o  t h e  p r o b l e m s  o f  e r r o r s  a n d  u n c e r t a i n t y  i n  t h e  f i e l d  d a t a ,  o f  
i n a d e q u a t e  a m o u n t s  o f  f i e l d  d a t a ,  and  o f  u n c e r t a i n t y  a b o u t  e s t i -  
m a t e s  o f  t h e  m o d e l ' s  p a r a m e t e r s  and  a b o u t  r e l a t i o n s  among t h e  
s y s t e m ' s  i m p o r t a n t  v a r i a b l e s .  
The work of t h e  I n t e r n a t i o n a l  I n s t i t u t e  f o r  A p p l i e d  S y s t e m s  
A n a l y s i s  ( I I A S A )  on e n v i r o n m e n t a l  q u a l i t y  c o n t r o l  a n d  management 
is a d d r e s s i n g  p r o b l e m s  s u c h  as t h e s e ,  and  o n e  o f  t h e  p r i n c i p a l  
t h e m e s  of t h e  work is  m o d e l i n g  p o o r l y  d e f i n e d  e n v i r o n m e n t a l  s y s -  
t ems. 
T h i s  p a p e r  d e a l s  w i t h  t h e  f o r m a l i z a t i o n  o f  a p r o c e d u r e  f o r  
h y p o t h e s i s  t e s t i n g  when t h e  s y s t e m  u n d e r  s t u d y  is e s p e c i a l l y  
complex  a n d  o b s e r v a t i o n s  o f  i ts  b e h a v i o r  are s u b j e c t  t o  h i g h  
l e v e l s  o f  u n c e r t a i n t y .  The p r o c e d u r e ,  b a s e d  o n  t h e  u s e  of Monte  
C a r l o  s i m u l a t i o n  a n d  e x t e n d i n g  p r e v i o u s  work  on model  e s t i m a t i o n  
(IIASA WP-80-87, f o r  e x a m p l e ) ,  h a s  s e v e r a l  p a r a l l e l s  w i t h  p r o -  
c e d u r e s  f o r  model  s t r u c t u r e  i d e n t i f i c a t i o n  u s i n g  r e c u r s i v e  e s t i -  
m a t i o n  a l g o r i t h m s  ( s e e  RR-80-4).  The d i s c u s s i o n  o f  t h e  
t h e r e f o r e  a d d s  b r e a d t h  and  v a r i e t y  ( o f  a p p r o a c h  and  m e t h o d ~ a p ~ ~  
t h e  d e v e l o p m e n t  o f  a f ramework  f o r  m o d e l i n g  o o r l y  d e f i n e d  en-  
v i r o n m e n t a l  s y s t e m s  ( see  a l s o  RR-81-2, RR-81-4 7 . 
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ABSTRACT 
T h e  s t u d y  o f  e n v i r o n m e n t a l  s y s t e m s  a s  e c o l o g i c a l ,  p h y s i c o -  
c h e m i c a l  a s  wel l  a s  s o c i o - e c o n o m i c  e n t i t i e s  r e q u i r e s  a  h i g h  d e -  
g r e e  o f  s i m p l i f y i n g  f o r m a l i s m .  H o w e v e r ,  a  d e t a i l e d  u n d e r s t a n d -  
i n g  o f  a  s y s t e m s  f u n c t i o n  a n d  r e s p o n s e  t o  v a r i o u s  c h a n g e s  f o r  
t h e  e x p l i c i t  p u r p o s e  o f  s y s t e m s  m a n a g e m e n t  a n d  p l a n n i n g ,  s t i l l  
r e q u i r e s  c o m p l e x  h y p o t h e s e s ,  o r  m o d e l s ,  w h i c h  c a n  h a r d l y  b e .  s u b -  
j e c t e d  t o  r i g o r o u s  t e s t s  w i t h o u t  t h e  a i d  o f  c o m p u t e r s .  S y s t e m s  
s i m u l a t i o n  i s  a  p o w e r f u l  t o o l  when s u b j e c t i n g  c o m p l e x  h y p o t h e s e s  
t o  r i g o r o u s  t e s t s  o f  t h e i r  l o g i c a l  s t r u c t u r e ,  a s  well a s  a  p o s -  
s i b l e  m e a n s  f o r  r e j e c t i n g  o r  c o r r o b o r a t i n g  t h e  u n d e r l y i n g  hy -  
p o t h e s e s .  
T h e  c o m p l e x i t y  and  v a r i a b i l i t y  o f  e n v i r o n m e n t a l  s y s t e m s ,  t h e  
s c a r c i t y  o f  a p p r o p r i a t e  o b s e r v a t i o n s  a n d  e x p e r i m e n t s ,  p r o b l e m s  
i n  t h e  i n t e r p r e t a t i o n  o f  e m p i r i c a l  d a t a ,  a n d  t h e  l a c k  o f  a  w e l l  
e s t a b l i s h e d  t h e o r e t i c a l  b a c k g r o u n d  make  i t  d i f f i c u l t  t o  t e s t  a n y  
p o s s i b l e  c o n c e p t u a l i z a t i o n ,  o r  h y p o t h e s i s ,  d e s c r i b i n g  a  g i v e n  
s y s t e m .  A f o r m a l  a p p r o a c h  t o  h y p o t h e s i s t e s t i n g ,  b a s e d  o n  numer -  
i c a l  s i m u l a t i o n ,  w h i c h  e x p l i c i t l y  c o n s i d e r s  t h e  a b o v e  c o n -  
s t r a i n t s ,  i s  p r o p o s e d .  
B a s e d  o n  a  d a t a  s e t  f r o m  t h e  N o r t h  S e a ,  a  s e r i e s  o f  hy- 
p o t h e s e s  o n  t h e  s t r u c t u r a l  r e l a t i o n s  a n d  t h e  d y n a m i c  f u n c t i o n  o f  
t h e  p e l a g i c  f o o d  web i s  f o r m u l a t e d  i n  terms o f  n u m e r i c a l  m o d e l s .  
H y p o t h e s e s  o f  v a r i o u s  d e g r e e s  o f  a g g r e g a t i o n  a n d  a b s t r a c t i o n  a r e  
t e s t e d  b y  c o m p a r i n g  s i n g u l a r  s t a t e m e n t s  ( p r e d i c t i o n s )  d e d u c e d  
f r o m  t h e  p r o p o s e d  h y p o t h e s e s  ( t h e  m o d e l s )  w i t h  t h e  o b s e r v a t i o n s .  
T h e  b a s i c  p r o c e s s e s  o f  p r i m a r y  p r o d u c t i o n ,  c o n s u m p t i o n ,  a n d  rem-  
i n e r a l i z a t i o n ,  d r i v e n  by  l i g h t ,  t e m p e r a t u r e ,  a n d  
a d v e c t i o n / d i f f u s i o n ,  a r e  d e s c r i b e d  i n  s y s t e m s  m o d e l s  r a n g i n g  i n  
c o m p l e x i t y  f r o m  t w o  c o m p a r t m e n t s  t o  many c o m p a r t m e n t s  a n d  
s p e c i e s  g r o u p s .  W i t h  e a c h  o f  t h e  p r o p o s e d  m o d e l s ,  y e a r l y  c y c l e s  
o f  t h e  s y s t e m s  b e h a v i o r  a r e  s i m u l a t e d .  A c o m p a r a t i v e  a n a l y s i s  o f  
t h e  r e s p o n s e  o f  e a c h  o f  t h e  m o d e l s  a l l o w s  c o n c l u s i o n s  t o  b e  
d r a w n  on  t h e  a d e q u a c y  o f  t h e  a l t e r n a t i v e  h y p o t h e s e s .  T h i s  
a n a l y s i s  a l s o  a l l o w s  o n e  t o  r e j e c t  i n a d e q u a t e  c o n s t r u c t s ,  a n d  
p r o v i d e s  some g u i d a n c e  o n  how t o  i m p r o v e  a  c e r t a i n  h y p o t h e s i s ,  
e v e n  i n  t h e  p r e s e n c e  o f  a  h i g h  d e g r e e  o f  u n c e r t a i n t y .  
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K u r t  F e d r a  
INTRODUCTION: 
H y p o t h e s i s  T e s t i n g  a n d  S i m u l a t i o n  M o d e l i n g  
E n v i r o n m e n t a l  s y s t e m s  a r e  g e n e r a l l y  l a r g e ,  d i v e r s e ,  and  com- 
p l e x .  V a r i a b i l i t y  i n  s p a c e  a n d  time a n d  a n  e x t r e m e l y  h i g h  number  
o f  i n t e r a c t i n g  c o m p o n e n t s  w h i c h  t h e m s e l v e s  a r e  s u b j e c t  t o  
c h a n g e s  i n  t ime,  make t h e i r  o b s e r v a t i o n  a n d  u n d e r s t a n d i n g  a n  ex- 
t r e m e l y  d i f f i c u l t ,  t h o u g h  c h a l l e n g i n g ,  s c i e n t i f i c  t a s k  o f  i n -  
c r e a s i n g  s o c i o - e c o n o m i c  i m p o r t a n c e .  T h i s  i s  e s p e c i a l l y  t r u e  f o r  
m a r i n e  s y s t e m s ,  w h e r e  i n  a d d i t i o n  t o  a l l  o t h e r  p r o b l e m s  t h e  
l o g i s t i c s  o f  t h e  r e s e a r c h  p o s e  m a j o r  d i f f i c u l t i e s .  
T r o p h i c a l  r e l a t i o n s h i p s ,  i . e .  t h e  i n t e r r e l a t i o n s  o f  e a t e r  a n d  
e a t e n ,  p r e d a t o r  a n d  p r e y ,  d e c o m p o s e r s  a n d  s u b s t r a t e ,  p l a y  a n  
e s s e n t i a l  r o l e  i n  e n v i r o n m e n t a l  s y s t e m s  d y n a m i c s .  I n s e p a r a b l y  
l i n k e d  w i t h  t h e  p h y s i c a l  p r o c e s s e s  o f ,  e . g . ,  t r a n s p o r t  a n d  m i x -  
i n g ,  e n e r g y  f l o w s ,  m a t e r i a l  c y c l e s ,  o r  f o o d w e b s  a r e  a l l  c o n c e p -  
t u a l i z a t i o n s  o f  b a s i c  p r o c e s s e s  i n  e n v i r o n m e n t a l  s y s t e m s .  I n  
t h e  a q u a t i c  e n v i r o n m e n t ,  f o o d  webs  l i n k  e n e r g y  f l o w s  a n d  m i n e r a l  
c y c l e s  i n  t h e  m o s t  o b v i o u s  way:  p r i m a r y  p r o d u c t i o n  l i n k s  t h e  
p h y s i c a l  ( e n e r g y )  e n v i r o n m e n t  w i t h  t h e  b i o l o g i c a l ,  o r g a n i c  e le -  
m e n t s  o f  t h e  e n v i r o n m e n t ,  w h e r e a s  t h e  l a s t  l i n k  o f  d e c o m p o s e r s  
c o n n e c t s  t h e  o r g a n i c  m a t t e r  b u i l t  and  t r a n s f o r m e d ,  o n c e  a g a i n  
w i t h  t h e  m i n e r a l  c y c l e s .  A t  t h e  s a m e  t ime,  f o o d  webs  d e s c r i b i n g  
t h e  p r o d u c t i o n ,  t r a n s f o r m a t i o n ,  d i s t r i b u t i o n  a n d  f i n a l l y ,  decom-  
p o s i t i o n  o f  o r g a n i c  m a t e r i a l ,  a r e  m a j o r  e l e m e n t s  i n  m o s t  p r o b -  
l e m s  o f  i m m e d i a t e  p r a c t i c a l  i n t e r e s t  t o  man ,  s u c h  a s  f i s h e r i e s  
( c . f .  A n d e r s e n  a n d  U r s i n  1 9 7 7 ) ,  t h e  b i o - d e g r a d a t i o n  a n d  - a c c u m u -  
l a t i o n  o f  t o x i c  s u b s t a n c e s  ( e . g .  Thomann  1 9 7 8 ) ,  e u t r o p h i c a t i o n ,  
o r  p r o b l e m s  o f  w a t e r  q u a l i t y  i n  g e n e r a l .  
T h e  v e r y  h i g h  n u m b e r  o f  i n t e r a c t i o n s  b e t w e e n  t h e  n u m e r o u s  
e l e m e n t s  o f  e c o l o g i c a l  s y s t e m s  r e q u i r e s  c o n c e p t u a l  s i m p l i f i c a -  
t i o n s ,  a g g r e g a t i o n ,  a n d  a b s t r a c t i o n  o f  t h e  s y s t e m s  u n d e r  s t u d y ,  
s o  a s  t o  m a k e  t h e  t h e o r i e s  o n e  c a n  f o r m u l a t e  a b o u t  t h e  s t r u c t u r -  
a l  p r o p e r t i e s  a n d  t h e  f u n c t i o n  o f  a  s y s t e m  t r a c e a b l e .  A t  t h e  
s a m e  t i m e  h o w e v e r ,  t h i s  i n t r o d u c e s  c e r t a i n  t r a d e o f f s  b e t w e e n  
p r e c i s i o n  o r  d e t a i l ,  a n d  g e n e r a l i t y .  S c i e n t i f i c  r e s e a r c h  t r i e s  
t o  e s t a b l i s h  t h e o r i e s ,  o r  g e n e r a l ,  u n i v e r s a l  s t a t e m e n t s ,  f r o m  
w h i c h ,  i n  t u r n ,  s i n g u l a r  s t a t e m e n t s  o r  s p e c i f i c  e v e n t s  c a n  b e  
d e d u c e d  o r  p r e d i c t e d .  A c e r t a i n  g e n e r a l  a p p l i c a b i l i t y  o f  a  c o n -  
c e p t u a l i z a t i o n  i s  t h e r e f o r e  a n  e s s e n t i a l  e l e m e n t  o f  t h e  s c i e n -  
t i f i c  m e t h o d  i t s e l f .  O n l y  a  p u r e l y  d e s c r i p t i v e  a p p r o a c h  r e q u i r e s  
a  maximum o f  p r e c i s e  d e t a i l .  I n  c o n t r a s t ,  f o r  a n  e x p l a n a t o r y  a p -  
p r o a c h  t h e  p r i n c i p a l  f e a t u r e s  o f  a n y  s y s t e m  h a v e  t o  b e  f i l t e r e d  
f r o m  t h e  s i t e - s p e c i f i c  o n e s  a s  w e l l  a s  f r o m  r a n d o m  d i s t u r b a n c e -  
- t h u s  by n e c e s s i t y  d e t a i l  h a s  t o  b e  i g n o r e d  i n  o r d e r  t o  m a k e  t h e  
g e n e r a l  p a t t e r n s  v i s i b l e .  
U n i v e r s a l  s t a t e m e n t s ,  d e s c r i b i n g  t h o s e  p r o p e r t i e s  o f  a  s y s t e m  
w h i c h  a r e  i n v a r i a n t  i n  s p a c e  a n d  t i m e ,  may b e  c a l l e d  m o d e l s ,  
w h e t h e r  t h e y  a r e  o f  a n  i n f o r m a l  ( e . g .  v e r b a l  o r  m e n t a l ) ,  o r  a  
f o r m a l i z e d  m a t h e m a t i c a l  s t r u c t u r e .  S u c h  m o d e l s ,  v i e w e d  a s  
s c i e n t i f i c  t h e o r i e s ,  h a v e  t o  b e  t e s t a b l e ,  t h a t  i s  t o  s a y ,  when 
o n e  f e e d s  o r  s u b s t i t u t e s  a  s e t  o f  s p e c i f i c  s i n g u l a r  s t a t e m e n t s  
i n t o  t h e  m o d e l  ( t h e  i n i t i a l  c o n d i t i o n s ,  w h i c h ,  i n  t h e  c a s e  o f  a  
m a t h e m a t i c a l  m o d e l  a l s o  i n c l u d e  t h e  m o d e l  p a r a m e t e r s  i n  a  g e n -  
e r a l  s e n s e ,  c f .  F e d r a  e t  a 1 . 1 9 8 0 ,  F e d r a ,  i n  p r e s s  a )  i t  m u s t  b e  
p o s s i b l e  t o  d e d u c e  o r  p r e d i c t  t e s t a b l e  s i n g u l a r  s t a t e m e n t s  ( o b -  
s e r v a t i o n s  o r  e x p e r i m e n t a l  r e s u l t s ) .  D i s a g r e e m e n t  b e t w e e n  t h e  
p r e d i c t i o n  d e d u c e d  f r o m  t h e  h y p o t h e s i s  o r  m o d e l  a n d  t h e  a v a i l -  
a b l e  o b s e r v a t i o n s  w o u l d  t h e n  r e q u i r e  r e j e c t i o n o f  t h e  g i v e n  h y -  
p o t h e s i s ,  m o d i f i c a t i o n  a n d  i m p r o v e m e n t ,  o r  t h e  s e a r c h  f o r  a l t e r -  
n a t i v e  h y p o t h e s e s ,  w h i c h  w o u l d  t h e n  h a v e  t o  b e  s u b j e c t e d  t o  t h e  
s a m e  p r o c e d u r e .  T h i s  m e t h o d ,  w h i c h  w o u l d  b a s i c a l l y  r e p r e s e n t  t h e  
s t r a t e g y  o f  s c i e n t i f i c  r e s e a r c h  p r o p o s e d  b y  P o p p e r  ( e . g .  1 9 5 9 1 ,  
h o w e v e r ,  h a s  a  m a j o r  d r a w b a c k  when a p p l i e d  t o  c o m p l e x  s i m u l a t i o n  
m o d e l s  o r  d y n a m i c  h y p o t h e s e s  d e s c r i b i n g  e c o l o g i c a l  s y s t e m s ,  i n  
t h a t  t h e  s o - c a l l e d  i n i t i a l  c o n d i t i o n s  t o  b e  u s e d  w i t h  t h e  b a s i c  
s t r u c t u r e  o f  t h e  t h e o r y  t o  d e d u c e  t h e  t e s t a b l e  p r e d i c t i o n s ,  a r e  
n o t  e x a c t l y  known.  I n  o n e  e x a m p l e  g i v e n  i n  P o p p e r  ( 1 9 5 9 1 ,  w h e r e  
h e  r e f e r s  t o  a  m e c h a n i c a l  e x p e r i m e n t  ( t h e  b r e a k i n g  o f  a  c e r t a i n  
p i e c e  o f  t h r e a d ) ,  t h e  i n i t i a l  c o n d i t i o n s  t o  b e  s p e c i f i e d  a r e  
s i m p l e  e n o u g h :  a  w e i g h t  a n d  t h e  c h a r a c t e r i s t i c s  o f  a  t h r e a d  
( e . g .  m a t e r i a l ,  d i a m e t e r  e t c . ) ,  w h i c h  a r e ,  i n  r e l a t i o n  t o  t h e  
e x p e c t e d  o u t c o m e  o f  t h e  e x p e r i m e n t ,  m e a s u r a b l e  w i t h o u t  c o n s i d e r -  
a b l e  e r r o r .  T h i s  h o w e v e r ,  i s  n o  l o n g e r  t h e  c a s e  when  we a r e  
d e a l i n g  w i t h  t h e  c o m p l e x  a g g r e g a t e s  c o n c e p t u a l i z e d  a s  " u n i t s v 1  i n  
l a r g e  s c a l e  s y s t e m s  t h i n k i n g  - a n d  m o d e l s .  T h i s  c a n  c e r t a i n l y  b e  
s e e n  a s  t h e  r e s u l t s  o f  t w o  b a s i c  s h o r t c o m i n g s ,  o n e  i n  t h e  m e a s -  
u r e m e n t  t e c h n i q u e s  a v a i l a b l e ,  a n o t h e r  o n e  i n  t h e  f o r m u l a t i o n  o f  
t h e  m o d e l s  t h e m s e l v e s :  i f  t h e  m o d e l s  r e q u i r e  u n k n o w n s  a s  i n p u t s ,  
t h e y  a r e  n o t  well  f o r m u l a t e d .  T h e  l a t t e r  i s  c e r t a i n l y  a  g e n e r i c  
s h o r t c o m i n g  o f  e n v i r o n m e n t a l  m o d e l s .  
T h e  s a m e  l i n e  o f  a r g u m e n t  c a n  b e  f o l l o w e d  w i t h  r e g a r d  t o  t h e  
o b s e r v a t i o n  u s e d  f o r  m o d e l - o u t p u t  c o m p a r i s o n  i n  h y p o t h e s i s  t e s t -  
i n g .  T h e  b r e a k i n g  o f  a  t h r e a d ,  t h e  s i n g u l a r  p r e d i c t i o n ,  i n  
P o p p e r ' s  e x a m p l e  i s  r e a d i l y  o b s e r v a b l e .  I t  e i t h e r  h a p p e n s ,  o r  
d o e s  n o t .  I n  m o s t  e x a m p l e s  h o w e v e r ,  we h a v e  t o  c o m p a r e  p r e d i c -  
t i o n s  w i t h  m e a s u r e m e n t s  f r o m  t h e  s y s t e m ,  w h i c h  a l w a y s  i n c l u d e  
s o m e  m e a s u r e m e n t  e r r o r ,  t h a t  i s  t o  s a y ,  t h e y  a r e  r a n g e s .  A l s o ,  
i n  e n v i r o n m e n t a l  s y s t e m s  t h e  d e g r e e  o f  a b s t r a c t i o n  a n d  a g g r e g a -  
t i o n  i s  q u i t e  d i f f e r e n t  f o r  t h e  m e a s u r e m e n t s  a n d  f o r  t h e  m o d e l  
c o n c e p t u a l i z a t i o n .  T h e r e f o r e ,  t h e  o b s e r v a t i o n s  a n d  m e a s u r e m e n t s  
c a n  o n l y  s e r v e  a s  s a m p l e s  o f  t h e  p r o p e r t i e s  o r  t h e  s t a t e  o f  t h e  
u n i t s  c o n c e p t u a l i z e d .  A s  t h e s e  u n i t s  a r e  g e n e r a l l y  h e t e r o g e n e o u s  
( i n  terms o f  t h e i r  m e a s u r a b l e  p r o p e r t i e s ) ,  a n d  a r e  g e n e r a l l y  
c h a r a c t e r i z e d  b y  a  h i g h  d e g r e e  o f  v a r i a b i l i t y ,  f u r t h e r  u n c e r -  
t a i n t y  h a s  t o  b e  d e a l t  w i t h  i n  t h e  h y p o t h e s i s  t e s t i n g  p r o c e d u r e .  
R e t a i n i n g  t h e  l o g i c a l  s t r u c t u r e  o f  t e s t i n g  a  p r o p o s e d  hy- 
p o t h e s i s ,  b u t  i n c l u d i n g  a t  t h e  same t i m e  t h e  a p p r o p r i a t e  ( o r  
r a t h e r  u n a v o i d a b l e )  way o f  d e s c r i b i n g  u n c e r t a i n  " i n i t i a l  c o n d i -  
t i o n s "  a s  w e l l  a s  t h e  e x p e c t e d  o u t c o m e  o f  t h e  e x p e r i m e n t ,  i n -  
v o l v e s  t h e  f o l l o w i n g :  i t  i s  p o s s i b l e ,  f o r  t h e  d e t e r m i n i s t i c  c a s e  
r e f e r r e d  t o  a b o v e ,  t o  d e s c r i b e  t h e  i n i t i a l  c o n d i t i o n s  o r  i n p u t s  
a s  a  s e t  o f  n u m b e r s  ( f o r m i n g  a  v e c t o r ,  d e t e r m i n i n g  a  p o i n t  i n  a  
n - d i m e n s i o n a l  i n p u t - h y p e r s p s c e ) ,  and  t o  d o  t h e  same f o r  t h e  e x -  
p e c t e d  r e s u l t  o f  t h e  e x p e r i m e n t  ( t h e  o b s e r v e d  b e h a v i o r  o f  t h e  
s y s t e m ) ,  r e s u l t i n g  a g a i n  i n  a  p o i n t  i n  a  m - d i m e n s i o n a l  o u t p u t -  
o r  b e h a v i o r - s p a c e .  I n  t h e  p r e s e n c e  o f  u n c e r t a i n t y ,  i . e .  c o n s i d -  
e r a b l e  m e a s u r e m e n t  and  s a m p l i n g  e r r o r s ,  i n  p a r t  d u e  t o  l u m p i n g  
a n d  a g g r e g a t i o n ,  t h e  t w o  p o i n t s  w i l l  h a v e  t o  b e  e x t e n d e d  t o  r e -  
g i o n s  i n  t h e i r  r e s p e c t i v e  h y p e r s p a c e s .  I n s t e a d  o f  t h e  t w o  v e c -  
t o r s  we h a v e  t o  d e a l  w i t h  c l a s s e s  o f  v e c t o r s  w i t h  c e r t a i n  s t a -  
t i s t i c a l  p r o p e r t i e s  a n d  p r o b a b i l i t y  s t r u c t u r e s .  
To t e s t  any  s p e c i f i c  h y p o t h e s i s ,  we now e x a m i n e  i f  f o r  a  
c l a s s  o f  a d m i s s i b l e  i n i t i a l  c o n d i t i o n s  p r e d i c t i o n s  ( w h i c h  a r e  
members  o f  t h e  s e t  o f  a l l o w a b l e  o u t c o m e s )  c a n  b e  made .  The  r e -  
j e c t i o n  o f  a  h y p o t h e s i s - - w h e n e v e r  n o  a l l o w a b l e  o u t c o m e  c a n  be  
g e n e r a t e d - - i s  b a s e d  o n  a  s t a t i s t i c a l  a r g u m e n t ,  a s  t h e  number  o f  
p o s s i b l e  i n i t i a l  c o n d i t i o n s  f o r m i n g  t h e  a d m i s s i b l e  c l a s s ,  i s  i n -  
f i n i t e ,  and  o n l y  s a m p l e s  c a n  be  e x a m i n e d .  A l s o ,  t h e  c l a s s  o f  ad -  
m i s s i b l e  i n i t i a l  c o n d i t i o n s  w i l l  r a r e l y  b e  w e l l  d e f i n e d  on  t h e  
b a s i s  o f  a - p r i o r i  k n o w l e d g e  ( a  p r i o r i  i n  r e l a t i o n  t o  t h e  s p e c i f -  
i c  e x p e r i m e n t  t o  be  c a r r i e d  o u t ) .  G e n e r a l l y ,  i t  w i l l  b e  p o s s i b l e  
t o  s p e c i f y  a l l o w a b l e  r a n g e s  f o r  t h e  i n d i v i d u a l  i n i t i a l  
c o n d i t i o n s - - t h e  c l a s s  o f  a d m i s s i b l e  s e t s ,  h o w e v e r ,  i s  a l s o  
c h a r a c t e r i z e d  by t h e  c o r r e l a t i o n  s t r u c t u r e ,  w h i c h  d e t e r m i n e s  t h e  
" s h a p e "  o f  t h e  a d m i s s i b l e  i n p u t  r e g i o n  i n  t h e  h y p e r s p a c e .  
F i g u r e  1 s u m m a r i z e s  t h e  a p p r o a c h  o u t l i n e d  a b o v e  i n  a  f l o w  
c h a r t ,  i n d i c a t i n g  t h e  m a j o r  s t e p s  i n  t h e  p r o c e d u r e  a s  w e l l  a s  
t h e i r  r e c u r s i v e  r e l a t i o n s h i p s ,  a n d  F i g u r e  2 s h o w s  a n  e x a m p l e  o f  
a  m o d e l  r e s p o n s e - s p a c e  p r o j e c t i o n  on a  p l a n e  d e f i n e d  by two 
o u t p u t - c o n s t r a i n t  v a r i a b l e s ,  a l s o  i n d i c a t i n g  t h e  d e f i n e d  e m p i r i -  
c a l  r a n g e ,  f o r m i n g  a  r e c t a n g l e  i n  t h a t  p l a n e .  
T h i s  method o f  t e s t i n g  a  g iven  h y p o t h e s i s  does  not  i n d i c a t e  
how t o  such a  h y p o t h e s i s  can be a r r i v e d  a t  i n  t h e  f i r s t  place--  
b y  c o n j e c t u r e .  P o p p e r ' s  r e j e c t i o n  of i n d u c t i v e  r e a s o n i n g  does  
no t  p rov ide  much h e l p ,  b u t  i n  p r a c t i c e  h y p o t h e s e s  (and s imula-  
t i o n  models)  a r e  r a r e l y  g e n e r a t e d  randomly,  bu t  a lways  based on 
e m p i r i c a l  knowledge. However, t h e  p r o c e s s  of  t e s t i n g  and r e -  
j e c t i n g  a  g iven  h y p o t h e s i s  can a l s o  p rov ide  some d i a g n o s t i c  i n -  
fo rmat ion  about  t h e  c a u s e s  of  f a i l u r e ,  and abou t  p o s s i b l e  ways 
t o  improve t h e  h y p o t h e s i s .  
One p o s s i b i l i t y  i s  t o  s t a r t  w i th  t h e  s i m p l e s t  p o s s i b l e  con- 
c e p t u a l i z a t i o n ,  o r  t h e  l e a s t  complex model one can f o r m u l a t e .  I f  
t h i s  s imple  v e r s i o n  f a i l s  t o  g i v e  an a c c e p t a b l e  behav io r  ove r  
t h e  a l l o w a b l e  parameter  r a n g e s ,  complexi ty  i s  i n c r e a s e d  by ad- 
d i n g  e l ement s  and more complex p r o c e s s  d e s c r i p t i o n s  t o  t h e  
model, u n t i l  a  s a t i s f a c t o r y  behav io r  can be a c h i e v e d .  However, 
t h e r e  i s  i n  any c a s e  more t h a n  one way t o  i n c r e a s e  a  models com- 
p l e x i t y .  A g e n e r a l  f o r m a l i z a t i o n  o f  t h i s  "add ing  o f  complexi ty"  
seems t o  be most d i f f i c u l t  i f  no t  i m p o s s i b l e .  Some guidance  f o r  
t h i s  p r o c e s s  can be expec ted  from t h e  a n a l y s i s  of  a  s e r i e s  of 
e r r o r s ,  a s  w i l l  be shown below. Also ,  s i n c e  I am c o n s i d e r i n g  
c o n c e p t u a l  models o n l y  ( a s  opposed t o  s t a t i s t i c a l  models ,  t hey  
a r e  based on p h y s i c a l  p r o c e s s e s  and i n c l u d e  o n l y  te rms d i r e c t l y  
i n t e r p r e t a b l e  i n  t h e  r e a l  world s y s t e m ) ,  a d d i t i o n a l  o b s e r v a t i o n s  
can be e x p l o i t e d  i n  many c a s e s .  Knowledge accumulated from t h e  
s t u d y  of  s i m i l a r  sys tems may a l s o  be h e l p f u l  i n  i n c r e a s i n g  a  
g iven  model ' s  complex i ty .  
B u i l d i n g  up complexi ty  and s u b j e c t i n g  each v e r s i o n  o r  l e v e l  
o f  t h e  model t o  e x t e n s i v e  t e s t s ,  should a l l o w  one t o  l e a r n  abou t  
t h e  way s t r u c t u r a l  changes  i n f l u e n c e  a  models r e s p o n s e .  A t  t h e  
same t i m e ,  t h e  i n t r i c a t e  connec t ion  of  s t r u c t u r e  and i n p u t s  ( t h e  
p a r a m e t e r s )  has  t o  be emphasized,  s i n c e  t h e  model ' s  behav io r  i s  
c e r t a i n l y  r e s p o n s i v e  t o  b o t h .  S i n c e  changes  i n  t h e  model s t r u c -  
t u r e  w i l l  i n  a lmos t  eve ry  c a s e  a l s o  n e c e s s i t a t e  changes i n  t h e  
pa ramete r s  ( t h e i r  numbers,  a d m i s s i b l e  r a n g e s ,  and i n t e r p r e t a -  
t i o n ) ,  comparisons o f  d i f f e r e n t  v e r s i o n s  a r e  q u i t e  d i f f i c u l t .  
Although t h e  approach d e s c r i b e d  below i s  c l e a r l y  f a r  from b e i n g  
i d e a l ,  any  a t t e m p t  a t  a  f o r m a l i z a t i o n  o f  t h e  m o d e l i n g  p r o c e s s  
seems p r e f e r a b l e  t o  a  p u r e l y  a r b i t r a r y  and  s u b j e c t i v e  p r o c e d u r e .  
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F i g u r e  1 :  Flow c h a r t  o f  t h e  a p p r o a c h  
MODEL RESPONSE-SPRCE PROJECTION 
RTTERSEE PHOSPHORUS HODELl STRNDRRD INPUT RRNGE 
INPUT DRTFI-SPFICE PROJECTION 
DRTR-SFRCE STRUCTLIRE FOR EHFlRICnL RESPONSE RnNGE 
F i g u r e  2 :  Model  r e s p o n s e - s p a c e  p r o j e c t i o n  o n  a  p l a n e  o f  t w o  c o n -  
s t r a i n t  v a r i a b l e s ,  i n d i c a t i n g  t h e  d e f i n e d  e m p i r i c a l  r a n g e  o f  
s y s t e m s  b e h a v i o r  ( t o p )  a n d  p r o j e c t i o n  f r o m  t h e  2 2 - d i m e n s i o n a l  
i n p u t - s p a c e  r e g i o n  c o r r e s p o n d i n g  t o  t h e  e m p i r i c a l  b e h a v i o r  r a n g e  
( f r o m  F e d r a ,  1 9 8 0 ) .  
T H E  E M P I R I C A L  B A C K G R O U N D :  
D e s c r i b i n g  t h e  E n v i r o n m e n t a l  S y s t e m  
C o n s i d e r i n g  t h e  a b o v e  c o n s t r a i n t s ,  t h e  d i r e c t  u s e  o f  t h e  raw 
d a t a  a v a i l a b l e  on any  e c o s y s t e m  seems  t o  be  r a t h e r  d i f f i c u l t  f o r  
t h e  t e s t i n g  o f  complex  and  h i g h l y  a g g r e g a t e d  d y n a m i c  h y p o t h e s e s .  
C o n s e q u e n t l y ,  we h a v e  t o  d e r i v e  f rom t h e  a v a i l a b l e  d a t a  a  
d e s c r i p t i o n  o f  t h e  s y s t e m  and t h e  p r o c e s s e s  we w a n t  t o  s t u d y  a t  
an  a p p r o p r i a t e  l e v e l  o f  a b s t r a c t i o n  and a g g r e g a t i o n .  T h i s  
d e s c r i p t i o n ,  which  a l r e a d y  h a s  t o  be  f o r m u l a t e d  i n  t h e  t e r m s  o f  
t h e  h y p o t h e s i s  t o  be  t e s t e d ,  s h o u l d  t a k e  a d v a n t a g e  o f  a l l  t h e  
a v a i l a b l e  i n f o r m a t i o n ,  and a t  t h e  same time p r o v i d e  a n  e s t i m a t e  
o f  t h e  r e l i a b i l i t y  o f  t h i s  i n f o r m a t i o n  a t  t h e  r e q u i r e d  l e v e l  o f  
a b s t r a c t i o n .  
As an  e x a m p l e  t o  i l l u s t r a t e  t h e  a p p r o a c h ,  a  d a t a  s e t  f rom t h e  
S o u t h e r n  N o r t h  S e a  was u s e d .  Most o f  t h e  i n f o r m a t i o n  u t i l i z e d  
stems f rom t h e  y e a r l y  r e p o r t s  o f  t h e  B i o l o g i c a l  S t a t i o n  He lgo-  
l a n d ,  and d e s c r i b e s  p h y s i c o - c h e m i c a l  a s  wel l  a s  b i o l o g i c a l  v a r i -  
a b l e s  a t  t h e  s a m p l i n g  s t a t i o n  " H e l g o l a n d - R e e d e "  f o r  t h e  p e r i o d  
1964 - 1979 ( H a g m e i e r  1 9 7 8 ,  L u c h t  and G i l l b r i c h t  1 9 7 8 ,  B i o l o -  
g i s c h e  A n s t a l t  H e l g o l a n d ,  y e a r l y  r e p o r t s  1964 - 1 9 7 9 ,  i n c l u d i n g  
u n p u b l i s h e d  d a t a  o f  H a g m e i e r ,  H i c k e l ,  M a n g e l s d o r f ,  T r e u t n e r ,  
Gassmann,  G i l l b r i c h t ) .  However ,  v a r i - o u s  o t h e r  s o u r c e s  h a v e  b e e n  
u s e d  f o r  a d d i t i o n a l  i n f o r m a t i o n  ( e . g .  S t e e l e ,  1 9 7 4 ,  N i h o u 1 , 1 9 7 5 )  
t o  c o m p i l e  a  d a t a  s e t  t y p i c a l  f o r  a n  a r b i t r a r y  l o c a t i o n  
r e p r e s e n t a t i v e  o f  t h e  German B i g h t ,  S o u t h e r n  N o r t h  S e a .  F o r  t h e  
s a k e  o f  c o m p a r i s o n ,  and t o  d e m o n s t r a t e  how g e n e r a l  some o f  t h e  
o b s e r v e d  f e a t u r e s  a r e ,  d a t a  f rom s e v e r a l  o t h e r  p a r t s  o f  t h e  
N o r t h  S e a  a r e  i n c l u d e d  i n  F i g u r e  9 .  
F i g u r e  3:  P h o s p h o r u s  d y n a m i c s  ( P - P O 4 )  f o r  s e l e c t e d  y e a r s  f rom 
1964 t o  1 9 7 9 ;  t h i c k  l i n e  i n d i c a t e s  m o n t h l y  a v e r a g e s  f o r  t h e  
y e a r s  1965  t o  1 9 7 5 ;  a f t e r  u n p u b l i s h e d  d a t a  f r o m  W e i g e l  und 
M a n g e l s d o r f ;  Harms; Harms und H a g m e i e r ;  Harms,  M a n g e l s d o r f  und 
H a g m e i e r ;  M a n g e l s d o r f .  a 
F i g u r e  4 :  C h l o r o p h y l l  d y n a m i c s  f o r  s e l e c t e d  y e a r s  f r o m  1964 t o  
1 9 7 9 ;  t h i c k  l i n e  i n d i c a t e s  m o n t h l y  a v e r a g e s  f o r  t h e  y e a r s  1965 
t o  1 9 7 5 ;  b r o k e n  l i n e  shows m i c r o - z o o p l a n k t o n  c a r b o n  f o r  t h e  y e a r  
1 9 7 5 ;  a f t e r  u n p u b l i s h e d  d a t a  f r o m  W e i g e l ,  Hagmeie r  and T r e u t n e r ;  
H a g m e i e r ,  K a n j e  and T r e u t n e r .  
F i g u r e  5 a :  R e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  ( m o n t h l y  a v e r a g e s  f o r  1 1  y e a r s )  
p h y t o p l a n k t o n  c a r b o n  a n d  c h l o r o p h y l l ,  a p p r o x i m a t e d  by an  ex- 
p o n e n t i a l  c u r v e ;  n u m b e r e d  d o t s  i n d i c a t e  d a t a  p o i n t s  o f  i n d i v i d u -  
a l  m o n t h s .  
5 b :  e s t i m a t e s  o f  m o n t h l y  sums o f  p r i m a r y  p r o d u c t i o n  f o r  t h e  
y e a r s  1 9 6 6  - 1 9 6 8 ,  a f t e r  H a g m e i e r ;  s m o o t h  c u r v e  s h o w s  t h e  l i g h t -  
a n d  t e m p e r a t u r e  d e p e n d e n t  r e l a t i v e  p r o d u c t i v i t y  u s e d  i n  t h e  
m o d e l s ;  e n v e l o p e  o f  t h i n  l i n e s  f o r  d a i l y  v a l u e s  a f t e r  Mommaer t s ,  
1 9 7 5  ( i n n e r  l e f t  s c a l e ) .  
F i g u r e s  3 , 4  and  5  s u m m a r i z e  t h e  d a t a  u s e d .  T h e  d r i v i n g  e n -  
v i r o n m e n t a l  v a r i a b l e s  w a t e r  t e m p e r a t u r e  a n d  r a d i a t i o n  were f o u n d  
s m o o t h  e n o u g h  a n d  wel l  b e h a v e d  f o r  a  d i r e c t  u t i l i z a t i o n  o f  t h e  
l o n g t e r m  a v e r a g e s ,  a p p r o x i m a t e d  by  s i m p l e  s i n e  w a v e s .  D a t a  f o r  
n u t r i e n t s  (P-PO4)  a n d  a l g a e  ( m e a s u r e d  a s  c h l o r o p h y l l  a s  w e l l  a s  
i n  terms o f  c a r b o n ,  r e c a l c u l a t e d  f r o m  c o u n t s )  s h o w e d  c o n s i s t e n t  
y e a r l y  p a t t e r n s .  H o w e v e r ,  when i n c l u d i n g  t h e  y e a r  t o  y e a r  v a r i a -  
t i o n s  ( a s  well  a s  t h e  i m p l i c i t  s a m p l i n g  e r r o r s ) ,  t h e  h i g h  v a r i a -  
b i l i t y  o f  t h e  o b s e r v a t i o n s  a s  w e l l  a s  t h e  d i f f i c u l t y  i n  a v e r a g -  
i n g  o v e r  t i m e  ( s e v e r a l  y e a r s )  b e c o m e s  o b v i o u s .  A l t h o u g h  t h e  
a v e r a g e  p h y t o p l a n k t o n  d y n a m i c s  show a  s i n g l e ,  b u t  e x t e n d e d  p e a k  
a r o u n d  J u l y / A u g u s t ,  t h e  i n d i v i d u a l  y e a r s  e x h i b i t  a t  l e a s t  t w o  
p e a k s  i n  t h e  summer ,  w h i c h ,  d u e  t o  t h e i r  v a r i a b l e  t i m i n g  a r e  
a v e r a g e d  o u t  when l o o k i n g  a t  t h e  l o n g t e r m  mean ( F i g . 4 ) .  A l s o ,  
t h e  l o n g t e r m  mean i s  a b o u t  o n e  o r d e r  o f  m a g n i t u d e  b e l o w  t h e  
s p i k y  p e a k s  o f  t h e  i n d i v i d u a l  y e a r ' s  d a t a .  L i t t l e  i n f o r m a t i o n  
w a s  a v a i l a b l e  on  z o o p l a n k t o n  b i o m a s s  v a l u e s .  H o w e v e r ,  some a d -  
d i t i o n a l  i n f o r m a t i o n  f r o m  i n d e p e n d e n t  e x p e r i m e n t a t i o n ,  m a i n l y  on 
p r i m a r y  p r o d u c t i o n ,  was  a l s o  f o u n d .  F o r  e x a m p l e ,  e s t i m a t e s  o f  
m o n t h l y  p r i m a r y  p r o d u c t i o n  f o r  t h r e e  y e a r s  a r e  shown  i n  F i g u r e  
5 b .  A l s o ,  t h e  ( t i m e - v a r i a b l e )  r a t i o  o f  p h y t o p l a n k t o n  c a r b o n  t o  
c h l o r o p h y l l  w a s  u s e d  f o r  t h e  m o d e l s  d e s c r i b e d  b e l o w ,  a p p r o x i m a t -  
e d  by  a  s i m p l e  e x p o n e n t i a l  c u r v e  ( F i g u r e  5 a ) .  
Among t h e  i n v a r i a b l e  g e n e r a l i z a b l e  f e a t u r e s  d e r i v e d  f r o m  t h e  
o b s e r v a t i o n s  a r e  t h e  f o l l o w i n g :  
( 1 )  P r i m a r y  p r o d u c e r s  a r e  b e l o w  a  l e v e l  o f  4 .  mg m-3 
c h l o r o p h y l l  d u r i n g  t h e  f i r s t  t h r e e  m o n t h s  o f  t h e  y e a r ;  
( 2 )  b e t w e e n  J u l i a n  d a y  1 2 0  and  d a y  2 7 0  t h e r e  i s  a t  
l e a s t  a  t w o f o l d  i n c r e a s e  i n  b i o m a s s ;  
( 3 )  t h e r e  h a v e  t o  b e  a t  l e a s t  t w o  p e a k s  w i t h i n  t h a t  
p e r i o d ,  w i t h  a  more  t h a n  25% r e d u c t i o n  o f  t h e  f i r s t  
p e a k  v a l u e  i n  b e t w e e n  t h e  t w o  p e a k s ;  
( 4 )  a f t e r  d a y  2 7 0 ,  b i o m a s s  m u s t  b e  b e l o w  4 .  mg m-3 
c h l o r o p h y l l  a g a i n ;  
( 5 )  t h e  h i g h e r  o f  t h e  t w o  p e a k  v a l u e s  m u s t  n o t  e x c e e d  
25  mg m - 3  c h l o r o p h y l l ;  
( 6 )  y e a r l y  p r i m a r y  p r o d u c t i o n  m u s t  b e  a b o v e  300 a n d  
b e l o w  700 g C m-2; 
( 7 )  h e r b i v o r o u s  c o n s u m e r s  ( z o o p l a n k t o n )  r e a c h  t h e i r  
f i r s t  b i o m a s s  p e a k  v a l u e  ( d e f i n e d  a t  l e a s t  a s  a  t w o -  
f o l d  i n c r e a s e  o f  t h e i r  i n i t i a l  b i o m a s s  b e f o r e  a  c o n -  
s e c u t i v e  d e c l i n e )  a f t e r  t h e  p h y t o p l a n k t o n ;  
( 8 ) t h e  maximum d e n s i t y  o f  h e r b i v o r o u s  c o n s u m e r s  m u s t  
n o t  e x c e e d  1 0 0 0  mg C m - 3 ;  
( 9 )  PO4-p h a s  t o  b e  a b o v e  2 0  mg m-3 b e t w e e n  d a y  1  a n d  
9 0 ;  
( 1 0 )  t h e  a v e r a g e  b e t w e e n  d a y  1 2 0  a n d  2 4 0  h a s  t o  b e  
b e l o w  2 0  mg m-3; ( 1 1 )  P-PO4 h a s  t o  b e  a b o v e  2 0  mg m-3 
a f t e r  d a y  2 7 0 ;  
( 1 2 )  i t  m u s t  n e v e r  e x c e e d  5 0  mg m - 3 ;  a n d  i t  m u s t  n e v e r  
b e  b e l o w  2  mg m-3; 
( 1 3 - 1 7 )  a l l  s t a t e  v a r i a b l e s  m u s t  b e  c y c l i c a l l y  s t a b l e  
( + / -  2 5 %  t o l e r a n c e  l e v e l ) .  
T h i s  d e s c r i p t i o n  o f  t h e  o b s e r v e d  s y s t e m s  f e a t u r e s ,  d e f i n i n g  a  
r e g i o n  i n  t h e  b e h a v i o r  h y p e r s p a c e  o f  t h e  s y s t e m ,  h a s  t o  b e  u n -  
d e r s t o o d  a s  a  s e m i - q u a n t i t a t i v e  d e s c r i p t i o n  o f  p e r s i s t e n t  p a t -  
t e r n s  r a t h e r  t h a n  a  q u a n t i t a t i v e  d e s c r i p t i o n  o f  t h e  s y s t e m  f o r  
a n y  s p e c i f i c  p e r i o d  i n  t ime .  O f  c o u r s e ,  m o r e  r e s o u r c e f u l  
a n a l y s i s  o f  t h e  a v a i l a b l e  d a t a  a n d  t h e  i n c o r p o r a t i o n  o f  a d d i -  
t i o n a l  i n f o r m a t i o n  w o u l d  a l l o w  t h i s  d e s c r i p t i o n  t o  b e  r e f i n e d .  
T h e  d e s c r i p t i o n  s o  f a r  i s  l i t t l e  m o r e  t h a n  a s u m m a r y  o f  t h e  
m o r e  p e r s i s t e n t  p a t t e r n s  i n  t h e  d a t a .  T o  m a k e  t h a t  a d e s c r i p t i o n  
o f  t h e  s y s t e m  we w a n t  t o  s t u d y ,  we h a v e  t o  d e f i n e  w h a t  t h a t  s y s -  
tem s h o u l d  i n c l u d e ,  i t s  e l e m e n t s  a n d  i t s  b o u n d a r y  c o n d i t i o n s .  
T h i s ,  h o w e v e r ,  i s  a l r e a d y  p a r t  o f  t h e  h y p o t h e s i s  g e n e r a t i o n ,  a s  
t h e  a s s u m p t i o n s  u s e d  h e r e  a r e  n o  l o n g e r  d i r e c t l y  d e d u c e d  f r o m  
t h e  d a t a .  A l s o ,  t o  m a k e  t h i s  p o t e n t i a l l y  m i s l e a d i n g  p o i n t  m o r e  
e x p l i c i t ,  t h e  k i n d  o f  d a t a  c o l l e c t e d  a n d  t h e  w a y  t h e y  a r e  c o l -  
l e c t e d  i s  o f  c o u r s e  a l r e a d y  p a r t  o r  r a t h e r  c o n s e q u e n c e  o f  a 
( g e n e r a l l y  i m p l i c i t )  c o n c e p t u a l i z a t i o n  o r  m o d e l  o f  t h e  s y s t e m .  
M e a s u r i n g  t h e  few s e l e c t e d  v a r i a b l e s  o u t  o f  t h e  v e r y  l a r g e  
number  o f  p o t e n t i a l l y  m e a s u r a b l e  items a l r e a d y  r e q u i r e s  a n  i m -  
p l i c i t  d e f i n i t i o n  o f  t h e  s y s t e m  u n d e r  s t u d y  a n d  t h e  a s s u m p t i o n  
t h a t  w h a t e v e r  i s  m e a s u r e d ,  i s  a n  i m p o r t a n t  a n d  m e a n i n g f u l  a t t r i -  
b u t e  o f t h e  s y s t e m ,  i n  l i g h t  o f  t h e  o b j e c t i v e  o f  t h e  r e s p e c t i v e  
s t u d y .  A l s o ,  m e a s u r e m e n t  s t r a t e g i e s ,  i . e .  t h e  d i s t r i b u t i o n  o f  
s a m p l e s  i n  time a n d  s p a c e ,  i m p l y  n u m e r o u s  a s s u m p t i o n s  ( a s  a  r u l e  
u n t e s t e d  a s s u m p t i o n s )  o n  t h e  s p a t i o - t e m p o r a l  b e h a v i o r  o f  t h e  
s y s t e m .  
I n  t h e  e x a m p l e  d e s c r i b e d ,  t i d a l  p a t t e r n s  h a v e  b e e n  i g n o r e d  
f o r  t h e  t i m i n g  o f  t h e  s a m p l i n g .  From some m e a s u r e m e n t s  s e r i e s ,  
c o v e r i n g  f u l l  t i d a l  c y c l e s  w i t h  n u m e r o u s  m e a s u r e m e n t s  h o w e v e r ,  
it  i s  o b v i o u s  t h a t  e . g .  a l g a e  b i o m a s s  ( m e a s u r e d  a s  c e l l  n u m b e r s )  
c a n  v a r y  f o r  m o r e  t h a n  a n  o r d e r  o f  m a g n i t u d e  w i t h  t h e  t i d e s .  I g -  
n o r i n g  t h i s  s h o r t - t e r m  d y n a m i c  f e a t u r e  o f  t h e  s y s t e m  i n  t h e  Sam- 
p l i n g  s t r a t e g y  c o n s i d e r a b l y  a d d s  t o  t h e  s c a t t e r  o f  t h e  o b s e r v a -  
t i o n s .  
HYPOTHESES GENERATION A N D  TESTING: 
D e s i g n i n g  A l t e r n a t i v e  M o d e l s  
T h e s e  r e l a t i o n s  m i g h t  well  l e a d  t o  a  c i r c u l a r  a r g u m e n t :  g i v e n  
a  c e r t a i n  ( i m p l i c i t )  h y p o t h e s i s  a b o u t  t h e  s y s t e m s  s t r u c t u r e  o r  
f u n c t i o n ,  i n f o r m a t i o n  i s  c o l l e c t e d  a c c o r d i n g  t o  t h i s  h y p o t h e s i s ,  
w h i c h  i s  t h e n  i n  t u r n  u s e d  t o  p r o v e  o r - - h o r r i b i l e  d i c t u - -  
" v e r i f y f t  t h e  i n i t i a l  h y p o t h e s i s ,  now made e x p l i c i t .  I t  t h e r e -  
f o r e  seems t o  b e  v e r y  i m p o r t a n t  t o  make a l l  t h e s e  i m p l i c i t  a s -  
s u m p t i o n s  b a s e d  o n  a  p r i o r i  i n f o r m a t i o n  e x p l i c i t ,  t o  make a l l  o f  
t h e m  s u b j e c t  t o  c r i t i c a l ,  i n d e p e n d e n t  t e s t s  a n d  t o  e x p l o r e  t h e  
c o n s e q u e n c e s  i n  terms o f  f u t u r e  t e s t a b i l i t y  o f  a n y  c o m p l e x  hy-  
p o t h e s i s .  A l s o ,  t h e r e  a r e  s e v e r a l  i m p l i c i t  a s s u m p t i o n s  h i d d e n  
i n  t h e  way t h e  d a t a  a r e  i n t e r p r e t e d  and  t h e  d e s c r i p t i o n  i s  
d e r i v e d .  I g n o r i n g  t h e  s h o r t - t e r m  s p a t i o - t e m p o r a l  v a r i a t i o n s  
( e . g .  c a u s e d  by  t h e  t i d e s )  a n d  l o o k i n g  a t  a v e r a g e  f e a t u r e s  i n -  
s t e a d ,  i m p l i e s  t h a t  we a r e  c o n s i d e r i n g  a  h y p o t h e t i c a l  b o d y  o f  
w a t e r ,  n o t  a b s o l u t e l y  f i x e d  i n  s p a c e .  T h e  h o r i z o n t a l  e x t e n s i o n  
o f  t h i s  w a t e r b o d y  i s  r a t h e r  a r b i t r a r i l y  l i m i t e d  b y  t h e  r e q u i r e -  
m e n t  o f  h o m o g e n e i t y  w i t h i n  t h i s  s p a t i a l  e l e m e n t .  I n  t h e  v e r t i -  
c a l ,  t h e  w a t e r b o d y  c o n s i d e r e d  i s  d e f i n e d  b y  t h e  e x t e n t  of  t h e  
m e a s u r e m e n t s  u s e d ,  b u t  a g a i n  h o m o g e n e i t y  h a s  t o  b e  a s s u m e d .  
A n o t h e r  c r u c i a l  s t e p  t o  b e  made  i s  t h e  s p e c i f i c a t i o n  o f  b o u n -  
d a r y  c o n d i t i o n s :  we a s s u m e  t h e  s y s t e m  a s  i t  w i l l  b e  d e s c r i b e d  i n  
t h e  s u b s e q u e n t  m o d e l s  t o  h a v e  n o  m a t e r i a l  e x c h a n g e  a t  i t s  u p p e r  
b o u n d a r y ,  t h a t  i s  t o  s a y ,  w i t h  t h e  a t m o s p h e r e ;  we a l s o  a s s u m e  
t h a t  t h e r e  a r e  n o  l a t e r a l  f l o w s ,  w h i c h  i m p l i e s  t h a t  f o r  a n y  e l e -  
m e n t  u n d e r  s t u d y  t h e  e n v i r o n m e n t  i s  b i g  e n o u g h  a n d  h o m o g e n e o u s  
t o  m a k e  f l o w s  d u e  t o  a d v e c t i o n / d i f f u s i o n  n e g l i g i b l e ;  a n d  f i n a l l y  
we h a v e  t o  s p e c i f y  t h e  c o n d i t i o n s  a t  t h e  l o w e r  b o u n d a r y ,  w h e r e  
we w i l l  a s s u m e  a n . l 1 e n d l e s s  s i n k n  o f  c o n s t a n t  c h e m i c a l  p r o p e r -  
t i e s ,  w h i c h  i s  v e r y  l a r g e  when c o m p a r e d  t o  t h e  p r o d u c t i v e  u p p e r  
l a y e r  we a r e  s t u d y i n g ;  t h e  e x c h a n g e  b e t w e e n  t h e  u p p e r  l a y e r  a n d  
t h i s  s i n k  w i l l  b e  c o n t r o l l e d  b y  e d d y  d i f f u s i v i t y .  
A l l  t h e s e  a s s u m p t i o n s  a r e  m o r e  o r  l e s s  u n r e a l i s t i c ,  w h e n e v e r  
we t h i n k  i n  terms o f  s p e c i f i c  p h y s i c a l  u n i t s  i n  time a n d  s p a c e ;  
h o w e v e r ,  t h i s  i s  n o t  w h a t  we a t t e m p t  t o  m o d e l ,  a n d  t h e  b a s i c  
i d e a  b e h i n d  a l l  t h e s e  a s s u m p t i o n s  i s  t h a t  t h e  s i m p l i f i e d  p r o c e s s  
l a r g e l y  d o m i n a t e s  t h e  b e h a v i o r  o f  t h e  c o n c e p t u a l  s y s t e m  a s  com- 
p a r e d  t o  t h e  p r o c e s s e s  i g n o r e d .  
I n  t h e  l i t e r a t u r e ,  o n e  c a n  f i n d  n u m e r o u s  c o n c e p t u a l i z a t i o n s  
o r  m o d e l s  o f  a q u a t i c  e c o s y s t e m s ,  a n d  t h e  p e l a g i c ,  p r o d u c t i v e  
u p p e r  p a r t  of  l a k e s  o r  t h e  o c e a n s  i n  p a r t i c u l a r .  S e v e r a l  b o o k s  
h a v e  d e a l t  w i t h  s u c h  c o n c e p t u a l i z a t i o n s  f o r  m a r i n e  s y s t e m s  ( e . g .  
S t e e l e ,  1 9 7 4 ;  N i h o u l ,  1 9 7 5 ;  C u s h i n g  a n d  W a l s h ,  1 9 7 6 ;  G o l d b e r g  e t  
a 1 . , 1 9 7 7 ;  P a r s o n s  a n d  T a k a h a s h i ,  1 9 7 7 ;  Kremer a n d  N i x o n ,  1 9 7 8 ;  
B a r n e s  a n d  Mann ,  1 9 8 0 ) .  N u m e r o u s  c o n t r i b u t i o n s  t o  t h e  l i t e r a t u r e  
a p p e a r e d ,  some of t h e m  d e a l i n g  w i t h  t h e  N o r t h  S e a  s p e c i f i c a l l y  
( e . g .  P i c h o t  a n d  R u n f o l a ,  1 9 7 4 ,  1 9 7 5 ;  R a d a c h  a n d  M a i e r - R e i m e r ,  
1 9 7 5 ;  R a d a c h ,  1 9 8 0 ) .  A w i d e  r a n g e  i n  d e t a i l  a n d  c o m p l e x i t y  w a s  
c o v e r e d  w i t h  r e s p e c t  t o  b i o l o g i c a l  a n d  p h y s i o l o g i c a l  f a c t o r s  
( e . g .  S t e e l e  a n d  F r o s t  1 9 7 7 ;  S t e e l e  a n d  M u l l i n ,  1 9 7 7 ;  M o r r i s ,  
1 9 8 0 1 ,  o r  w i t h  t h e  e m p h a s i s  o n  t h e  p h y s i c a l  a n d  s p a t i a l  a s p e c t s  
( e . g .  W a l s h ,  1 9 7 4 ;  S t e e l e ,  1 9 7 6 ,  1 9 7 8 ;  D u b o i s ,  1 9 7 6 ;  D u b o i s  a n d  
C l o s s e t  1 9 7 6 ) .  A g a i n s t  t h i s  b a c k g r o u n d ,  t h e  m o d e l s  p r e s e n t e d  
a n d  d i s c u s s e d  b e l o w  a r e  n o t  t o  b e  u n d e r s t o o d  a s  f u r t h e r  c o n t r i -  
b u t i o n s  t o  t h e  s t u d y  o f  t h e  S o u t h e r n  N o r t h  S e a ;  r a t h e r ,  t h e y  a r e  
e x t r e m e l y  s i m p l i f i e d  e x a m p l e s ,  p r i m a r i l y  d e s i g n e d  t o  i l l u s t r a t e  
t h e  a p p r o a c h .  
F i g u r e  6: F l o w  d i a g r a m s  f o r  t h e  m o d e l s  c o m p a r e d ;  P :  p h o s p h a t e ;  
A :  p h y t o p l a n k t o n ;  D :  d e t r i t u s ;  Z :  z o o p l a n k t o n ;  Z1 : h e r b i v o r e s ;  
2 2 :  c a r n i v o r e s .  
H y p o t h e s i s  - No.1:  - 
t w o  c o m p a r t m e n t s  i n  a  s i m p l e  p h y s i c a l  f r a m e w o r k .  
L e t  me now t r y  t o  f o r m u l a t e  o n e  v e r y  s i m p l e  h y p o t h e s i s  a b o u t  
t h e  p e l a g i c  f o o d  web d e s c r i b e d  i n  t h e  d a t a  s e t  a b o v e .  A g a i n  i t  
s h o u l d  b e  s t r e s s e d  t h a t  t h e  m o d e l  d e s c r i b e d  b e l o w  i s  n o t  p r o -  
p o s e d  a s  a  u s e f u l  r e p r e s e n t a t i o n  o f  t h e  S o u t h e r n  N o r t h  S e a ,  b u t  
o n l y  a s  a n  i l l u s t r a t i v e  e x a m p l e  t o  d e m o n s t r a t e  t h e  a p p r o a c h .  
The  s y s t e m  i s  c o n c e p t u a l i z e d  a s  c o n s i s t i n g  o f  o n l y  t w o  c o m p a r t -  
m e n t s ,  n a m e l y  p a r t i c u l a t e ,  p h o t o s y n t h e s i z i n g  o r g a n i c  m a t t e r ,  a n d  
m i n e r a l  n u t r i e n t s ,  w h i c h  a r e  c o u p l e d  by t h e  p r o c e s s e s  o f  p r i m a r y  
p r o d u c t i o n  and  n u t r i e n t  u p t a k e ,  m o r t a l i t y ,  a n d  
respiration/mineralization; t h e  s y s t e m  i s  d r i v e n  by l i g h t  a n d  
t e m p e r a t u r e ,  a n d  by t u r b u l e n t  m i x i n g  ( e d d y  d i f f u s i v i t y ) .  Can-  
t r o l l i n g  m e c h a n i s m s  a r e  l i g h t  a n d  n u t r i e n t  l i m i t a t i o n  o f  p r i m a r y  
p r o d u c t i o n ,  s e l f - s h a d i n g  o f  a l g a e ,  a n d  t e m p e r a t u r e  d e p e n d e n c y  o f  
a l l  t h e  b i o l o g i c a l  p r o c e s s e s .  F i g .  6  g i v e s  a  d i a g r a m a a t i c  
r e p r e s e n t a t i o n  o f  t h i s  s y s t e m .  
The  m o d e l  d e s c r i p t i o n  u s e s  M o n o d - k i n e t i c s  t o  d e s c r i b e  nu-  
t r i e n t  l i m i t a t i o n  o f  p r i m a r y  p r o d u c t i o n ,  u s i n g  a  c o n s t a n t  h a l f -  
s a t u r a t i o n  c o n c e n t r a t i o n ;  maximum g r o w t h  r a t e  i s  d e s c r i b e d  a s  a n  
e x p o n e n t i a l  f u n c t i o n  o f  t e m p e r a t u r e ,  w i t h  a  Q 1 0  o f  a b o u t  2 ;  
l i g h t  l i m i t a t i o n  i s  d e s c r i b e d  u s i n g  t h e  d o u b l e  t i m e - d e p t h  i n -  
t e g r a l  o f  D i T o r o  e t  a l . ,  ( 1 9 7 1 )  o f  S t e e l e l s  ( 1 9 6 2 )  e q u a t i o n ;  
( f o r  a  d i s c u s s i o n  o f  t h e  i m p l i c a t i o n s  o f  t h i s  f o r m u l a t i o n  s e e  
Kremer a n d  N i x o n ,  1 9 7 8 ) .  M o r t a l i t y  i s  d e s c r i b e d  a s  a  n o n l i n e a r ,  
c o n c e n t r a t i o n - d e p e n d e n t  f u n c t i o n  o f  a l g a e  b i o m a s s ,  and  i s  
d i r e c t l y  c o u p l e d  t o  r e m i n e r a l i z a t i o n ,  w i t h o u t  a n y  t ime l a g  o r  
f u r t h e r  c o n t r o l .  M i x i n g  w i t h  a  " d e e p  l a y e r "  i s  d e s c r i b e d  a s  t h e  
e x c h a n g e  o f  a  c o n s t a n t  f r a c t i o n  o f  t h e  u p p e r  l a y e r ' s  ( 1 0  m )  
v o l u m e ,  w h e r e  t h e  P-PO4 c o n c e n t r a t i o n  o f  t h e  d e e p  l a y e r  e q u a l s  
t h e  i n i t i a l  ( w i n t e r )  c o n c e n t r a t i o n  o f  t h e  u p p e r  l a y e r ,  a n d  t h e  
a l g a e  c o n c e n t r a t i o n  i s  z e r o ,  t h a t  i s  t o  s a y ,  a l g a e  c a n  o n l y  b e  
l o s t  f r o m  t h e  s y s t e m .  T h e  r a t e  o f  m i x i n g  i s  c h a n g e d  by a  s t e p  
f u n c t i o n ,  t r i g g e r e d  by  t e m p e r a t u r e ,  s u c h  t h a t  t h e  i n i t i a l  h i g h  
( J a n u a r y )  v a l u e  i s  s e t  t o  o n e  t e n t h  a s  s o o n  a s  t h e  s u r f a c e  t em-  
p e r a t u r e  r e a c h e s  t h r e e  t imes  i t s  s t a r t i n g  v a l u e ;  m i x i n g  r a t e  i s  
r e s e t  t o  t h e  h i g h  v a l u e ,  a s  s o o n  a s  t h e  s u r f a c e  t e m p e r a t u r e  
d r o p s  b e l o w  t h e  t r i g g e r - l e v e l .  T h i s  e x t r e m e l y  s i m p l i f i e d  v a r i a -  
t i o n  of t h e  mixing c o e f f i c i e n t  over  t h e  y e a r  comes c l o s e  t o  t h e  
p a t t e r n s  used by Lassen  and Nie l sen  ( 1 9 7 2 ) ,  and i s  a l s o  f r e -  
q u e n t l y  used f o r  t h e  d e s c r i p t i o n  of s e a s o n a l  t h e r m a l  s t r a t i f i c a -  
t i o n  i n  l a k e s .  
The governing  model e q u a t i o n s  a r e  summarized i n  t h e  Appendix. 
T h i s  model r e q u i r e s  o n l y  s i x  paramete r s  t o  be e s t i m a t e d ,  g iven  
t h e  i n i t i a l  c o n d i t i o n s  and t h e  d r i v i n g  v a r i a b l e s  a r e  "knownv. 
For each of  t h e s e  pa ramete r s  o r  r a t e  c o e f f i c i e n t s ,  a  p o s s i b l e ,  
a l l o w a b l e  range  can be s p e c i f i e d ,  depending on t h e  a v a i l a b l e  
knowledge. I n  t h e  wors t  c a s e ,  a  m o r t a l i t y  r a t e ,  f o r  example,  has 
t o  be g r e a t e r  than  z e r o  and s m a l l e r  than  one .  To c i rcumvent  t h e  
problem of  u n c e r t a i n  i n i t i a l  c o n d i t i o n s ,  a  s e t  of l i k e l y  v a l u e s  
( e s t i m a t e d  from t h e  a v a i l a b l e  d a t a )  was t aken  and a l lowed t o  ad- 
j u s t  by l e t t i n g  t h e  model run  f o r  t h r e e  y e a r s .  T h i s  s t r a t e g y  
( u s i n g  t h e  r e s u l t s  of  t h e  t h i r d  y e a r  a f t e r  a r b i t r a r i l y  s p e c i f y -  
i n g  t h e  i n i t i a l  c o n d i t i o n  f o r  y e a r  one i n s t e a d  o f  adding  more 
d imensions  t o  t h e  i n p u t - s e a r c h - s p a c e )  was fo l lowed  w i t h  a l l  t h e  
models d e s c r i b e d  below. The model i s  f o r m u l a t e d  i n  t e rms  of 
phosphorus ,  wi th  c o n s t a n t  s t o i c h i o m e t r i c  c o n v e r s i o n s  t o  carbon 
and a  t i m e - v a r i a b l e  c a r b o n - c h l o r o p h y l l  r a t i o  (compare F i g u r e  5 ) .  
A d i s c u s s i o n  of t h e  d e s c r i p t i o n  of  t h e  major b i o l o g i c a l  
p r o c e s s e s  can be found i n  Fedra 1979. 
T e s t i n g  h y p o t h e s i s  number one .  
To t e s t  t h e  h y p o t h e s i s  fo rmula ted  i n  Model 1 ,  t h e  model was 
i n c o r p o r a t e d  i n t o  a  Monte Car lo  framework, which randomly Sam- 
p led  a  s e t  of model p a r a m e t e r s  from t h e  a l l o w a b l e  r a n g e s  ( s e e  
Tab le  I ) ,  run t h e  model f o r  a  pe r iod  o f  t h r e e  y e a r s - - t o  a l l o w  
t h e  a r b i t r a r y  i n i t i a l  v a l u e s  of t h e  s t a t e  v a r i a b l e s  t o  a d j u s t - -  
and f i n a l l y  t e s t e d  f o r  v i o l a t i o n s  of t h e  c o n s t r a i n t  c o n d i t i o n s .  
T h i s  p r o c e s s  was r e p e a t e d  f o r  a  s u f f i c i e n t l y  h igh  number of t r i -  
a l s  ( i n  f a c t ,  more than  100,000 model r u n s  were performed wi th  
each of t h e  m o d e l s ) .  S i n c e  100,000 r u n s  of even a  compara t ive ly  
s i m p l e  s i m u l a t i o n  model produces  a  l a r g e  amount of  a lmos t  i n -  
c o m p r e h e n s i b l e  i n f o r m a t i o n ,  s e v e r a l  a u x i l i a r y  p r o g r a m s  f o r  t h e  
a u t o m a t i c  a n a l y s i s  o f  t h e  s i m u l a t i o n  r e s u l t s  were u s e d .  T a b l e  1  
s h o w s  a n  e x a m p l e  o f  t h e  o u t p u t  o f  o n e  o f  t h e s e  a n a l y s i s  p r o -  
g r a m s ,  w h i c h  i n c l u d e s  t h e  p a r a m e t e r  r a n g e s  s a m p l e d  a n d  t h e  b a s i c  
s t a t i s t i c s  o f  t h e  p a r a m e t e r  e n s e m b l e  u s e d  t o  g e n e r a t e  t h e  m o d e l  
r e s p o n s e  s h o w n  i n  F i g u r e  7 .  
I mg Chla k3 
F i g u r e  7 :  S a m p l e  o u t p u t  f r o m  M o d e l  1 ,  s h o w i n g  a n  e n v e l o p e  f o r  
t h e  s t a t e  v a r i a b l e s  p h o s p h a t e  a n d  p h y t o p l a n k t o n  f o r  a s e t  o f  
r u n s  w h i c h  o n l y  v i o l a t e  t h e  c o n d i t i o n  o f  t w o  p h y t o p l a n k t o n  
p e a k s ;  h i s t o g r a m  s h o w s  m o n t h l y  s u m s  ( m i n i m u m ,  m e a n ,  max imum)  o f  
p r i m a r y  p r o d u c t i o n .  
T A B L E  1 :  Automat ic  Pa rame te r  E s t i m a t i o n  A n a l y s i s  Program 
-- - 
Parame te r  S t a t i s t i c s  f o r  M0Dl.m~ - o u t p u t  
run  s e l e c t i o n :  v i o l a t i o n  o f  c o n d i t i o n  3  o n l y  
31 r u n s  e v a l u a t e d  Mean Minimum Maximum S.D. r a n g e  sampled 
P a r a m e t e r  v a l u e s :  
1  M i c h a e l i s  c o n s t .  6 . 0 8  2 . 2 3  13.84 3 . 3 3  2 .00  1 5 .0 0  
2  P h y t o p l a n k t o n  m o r t .  0 . 3 6  0 . 2 5  0 . 5 0  0 . 0 7  0 . 05  0 .5 0  
3  L i g h t  optimum 410 .10  301 .51  497 .40  6 3 . 1 5  300.00 5 0 0 .0 0  
4  Mixing c o e f f i c i e n t  0 .18  0 . 11  0 . 2 3  0 . 0 3  0 . 05  0 .5 0  
5 Maximum growth  c o e f f .  1  . 03  0  .70 1  . 42  0 . 1 8  0 . 50  2 .5 0  
6  Tempera tu re  t r i g g e r  3 . 2 4  2 . 56  3 . 8 5  0 . 29  2  . O O  4  . O O  
O u t p u t - c o n s t r a i n t  v a r i a b l e s :  ( a l l  c o n c e n t r a t i o n s  i n  mg m - 3 )  
7  Chl .  h igh  1-90 0 .  0 .  0 .  0 .  ( n o t  v i o l a t e d )  
8  C h l .  summer peak 8  .16 7 . 8 4  8 . 7 2  0 . 24  
9  Chl .  f i r s t  8 .16  7 . 8 4  8 . 7 2  0 . 2 4  
10 Chl .  low between p e a k s  3 . 8 9  3 . 49  4 . 09  0 . 1 3  
11 Day o f  f i r s t  peak 189 .81  188 .00  191 .00  0 . 83  
12 Chl .  s econd  peak 0 .  0 .  0 .  0 .  
1 3  Day of  second  peak 2 7 0 .  2 7 0 .  270 .  0 .  
14 Chl .  h igh  a f t e r  270 0 .  0 .  0 .  0 .  ( n o t  v i o l a t e d )  
15 Chl .  maximum 8 . 1 6  7 . 8 4  8  .72  0 . 2 4  
l 6  P O 4  maximum 30 . O O  30 . O O  30 . O O  0 .  
17 P o 4  minimum 15 .47  1 2 . 8 6  16 . 87  1  .07 
18 P o 4  low b e f o r e  day 90 2 9 . 92  29 .67  29.99 0 . 0 9 2  
19 Po4 low a f t e r  day 270 27 .84  27.56 28 . 36  0 .18  
2 0 P 0 4  a v e r a g e  120-240 1 9 . 02  17 .27  1 9 . 9 3  0 . 7 3  
21 Pr lmary  p r o d .  g  C me2  406 .20  303 .05  625 .44  86 . 58  
C o r r e l a t i o n  m a t r i x  o f  P a r a m e t e r s  
S u m m a r i z i n g ,  M o d e l  1 c o u l d  f u l f i l l  a l l  o f  t h e  c o n s t r a i n t  c o n -  
d i t i o n s  b u t  o n e :  it  w a s  n o t  p o s s i b l e  t o  r e p r o d u c e  two a l g a e  
p e a k s  d u r i n g  t h e  s u m m e r  p e r i o d  ( w i t h o u t  v i o l a t i n g  s e v e r a l  o t h e r  
c o n d i t i o n s ) .  F i g u r e  7 s h o w s  a  s a m p l e  o u t p u t  f r o m  M o d e l  1 .  
H y p o t h e s i s  n u m b e r  o n e  c o n s e q u e n t l y  h a d  t o  be r e j e c t e d .  T o  
b u i l d  a n  i m p r o v e d  h y p o t h e s i s ,  t h e  d i s t r i b u t i o n s  a n d  c o r r e l a t i o n  
s t r u c t u r e  o f  p a r a m e t e r s  a n d  o u t p u t  v a r i a b l e s  f r o m  t h o s e  r u n s  
v i o l a t i n g  o n l y  c o n d i t i o n  3 ( t h e  t w o  a l g a e  p e a k s )  were a n a l y z e d .  
T h e  t e c h n i c a l  d e t a i l s  o f  t h i s  k i n d  o f  a n a l y s i s  a r e  d e s c r i b e d  
e l s e w h e r e  ( F e d r a  e t  a l . ,  1 9 8 0 ) .  H o w e v e r ,  t h e  a n a l y s i s  i n d i c a t e s  
t h a t  p h y t o p l a n k t o n  m o r t a l i t y  i s  a  c r i t i c a l  p r o c e s s  , a n d  c o n s e -  
q u e n t l y  d e s e r v e s  r e f i n e m e n t .  T h i s  c a n  be d e d u c e d  f r o m  t h e  s i g n i -  
f i c a n t  c o r r e l a t i o n s  b e t w e e n  t h e  m o r t a l i t y  r a t e  c o e f f i c i e n t  a n d  
t h e  o t h e r  p a r a m e t e r s  a s  wel l  a s  d i f f e r e n t  o u t p u t  v a r i a b l e s  i n  
g r o u p s  o f  s i m u l a t i o n s  v i o l a t i n g  d i f f e r e n t  c o n s t r a i n t  c o n d i t i o n s .  
H y p o t h e s i s  - No. - 2 :  - -  a  f o u r - c o m p a r t m e n t  web. 
A s  a s l i g h t l y  more r e a l i s t i c  a l t e r n a t i v e  t o  M o d e l  1 ,  a  s e c o n d  
v e r s i o n  was f o r m u l a t e d  w h i c h  i n c o r p o r a t e s  d e t r i t u s  a n d  om- 
n i v o r o u s  z o o p l a n k t o n .  T h e  d e s c r i p t i o n  o f  p r i m a r y  p r o d u c t i o n  a s  
wel l  as.  t h e  p h y s i c a l  f r a m e w o r k  a r e  e s s e n t i a l l y  t h e  same a s  i n  
t h e  f i r s t  v e r s i o n .  M o d e l  two, h o w e v e r ,  s p l i t s  t h e  p h y t o p l a n k t o n  
m o r t a l i t y  i n  a  n a t u r a l  b a c k g r o u n d -  m o r t a l i t y ,  w h i c h  i s  d e s c r i b e d  
a s  c o n c e n t r a t i o n  d e p e n d e n t ,  a n d  l o s s e s  d u e  t o  g r a z i n g .  B a c k -  
g r o u n d  m o r t a l i t y  a s  wel l  a s  z o o p l a n k t o n  m o r t a l i t y  now f e e d  i n t o  
t h e  d e t r i t u s  p o o l ,  w h i c h  i n  t u r n  f e e d s  ( t e m p e r a t u r e  d e p e n d e n t )  
b a c k  i n t o  t h e  n u t r i e n t  p o o l ;  d e t r i t u s  i s  a l s o  a v a i l a b l e  f o r  zoo- 
p l a n k t o n ,  f o r  w h i c h ,  h o w e v e r ,  a  c e r t a i n  p r e f e r e n c e  f o r  l i v i n g  
a l g a e  i s  a s s u m e d .  Z o o p l a n k t o n  r e s p i r a t i o n  a l s o  f e e d s  i n  t h e  n u -  
t r i e n t  p o o l .  F i g u r e  6b  s h o w s  t h e  f l o w c h a r t  f o r  t h i s  m o d e l .  
G r a z i n g  w a s  d e s c r i b e d  b a s e d  o n  a  s i m p l e  e n c o u n t e r  t h e o r y .  W i t h  
t h i s  i n c l u s i o n  o f  a  h e r b i v o r o u s  z o o p l a n k t o n  c o m p a r t m e n t ,  a  
c h o i c e  h a d  t o  b e  m a d e  o n  how t o  d e s c r i b e  g r a z i n g .  N u m e r o u s ,  
d i f f e r e n t ,  f o r m u l a t i o n s  a b o u n d  i n  t h e  l i t e r a t u r e ,  a n d  t o  g i v e  
one s i n g l e  example,  J d r g e n s e n  (1980 ,  Tab le  3 . 9 )  l i s t s  1 4  d i f -  
f e r e n t  f o r m u l a t i o n s  of zooplankton g r a z i n g  r a t e s .  Given t h e r e  i s  
no a d d i t i o n a l  i n f o r m a t i o n  a v a i l a b l e  t o  s u p p o r t  a  d e c i s i o n  on 
which c o n s t r u c t  should  be u s e d ,  one can s t a r t  w i t h  a s  s imple  an 
assumpt ion  a s  p o s s i b l e ,  and s u b s e q u e n t l y  t e s t  i t .  I n  t h i s  t e s t ,  
t h e  r e s u l t i n g  model per formance  was no t  s a t i s f a c t o r y  e i t h e r - - f o r  
low v a l u e s  o f  t h e  g r a z i n g  r a t e  c o n s t a n t ,  t h e  zooplankton d i d  n o t  
s u r v i v e  p h y t o p l a n k t o n s  lows i n  w i n t e r ,  and d i e d  away. For h igh  
v a l u e s  of  t h e  f e e d i n g  r a t e ,  i n  c o n t r a s t ,  phy top lank ton  was r e -  
moved very q u i c k l y ,  a s  soon a s  i t  s t a r t e d  t o  grow i n  t h e  s p r i n g ,  
wi th  a  consequent  c o l l a p s e  o f  t h e  zooplankton p o p u l a t i o n  i t s e l f .  
T h i s  however, does  no t  r u l e  o u t  t h e  p o s s i b i l i t y  t h a t  f e a t u r e s  of  
t h e  model o t h e r  than  t h e  f o r m u l a t i o n  o f  g r a z i n g  a r e  r e s p o n s i b l e  
f o r  t h e s e  f a i l u r e s ,  o r  a t  l e a s t  c o n t r i b u t e s  t o  them. 
However, a f t e r  " r e j e c t i n g "  t h e  e n c o u n t e r  t h e o r y ,  d e s c r i p t i o n  
o f  g r a z i n g  was based on a  s a t u r a t i o n  c u r v e ,  s i m i l a r  t o  
Michaelis-Menten k i n e t i c s ,  u s i n g  a  t e m p e r a t u r e  dependent  maximum 
f e e d i n g  r a t e  c o e f f i c i e n t ,  w i th  t h e  same t e m p e r a t u r e  dependency 
a s  f o r  r e s p i r a t i o n  and r e m i n e r a l i z a t i o n .  The govern ing  e q u a t i o n s  
a r e  g iven  i n  t h e  Appendix. 
Again t h i s  v e r s i o n  was s u b j e c t e d  t o  t h e  above d e s c r i b e d  s i n u -  
l a t i o n  p r o c e d u r e ,  t h e  r e s u l t i n g  r e s p o n s e  was ana lyzed  ( s e e  T a b l e  
2 a ) .  The i n t r o d u c t i o n  o f  a  second t r o p h i c  l e v e l  i n  Model 2  now 
al lowed a  r e p r o d u c t i o n  o f  t h e  well-known o s c i l l a t o r y  behav io r  of  
p r e d a t o r - p r e y  sys tems ,  and t h u s  f u l f i l l m e n t  of  c o n d i t i o n  2 ,  r e -  
q u i r i n g  two phy top lank ton  peaks .  However, t h i s  v e r s i o n  was inca -  
p a b l e  of  producing  enough a l g a e  carbon over  t h e  y e a r ,  t h u s  
v i o l a t i n g  c o n d i t i o n  6 ( s e e  Tab le  2 b ) .  T h i s  i s  s imply  due t o  t h e  
f a c t  t h a t  o n l y  a t  c o m p a r a t i v e l y  low primary p r o d u c t i v i t y  l e v e l s  
t h e  sys tem was s t a b l e  enough t o  s t a y  w i t h i n  t h e  b e h a v i o r a l  
bounds s p e c i f i e d .  The o u t p u t  o r  c o n s t r a i n t  v a r i a b l e  y e a r l y  p r i -  
mary p roduc t ion  showed a  s t r o n g  p o s i t i v e  c o r r e l a t i o n  wi th  t h e  
zooplankton g r a z i n g  c o e f f i c i e n t  ( p a r a m e t e r  6 i n  T a b l e s  2 )  and 
zooplankton r e s p i r a t i o n  ( p a r a m e t e r  71,  which i s  a  major  s o u r c e  
of  n u t r i e n t  r e c y c l i n g .  T h i s  d i r e c t l y  p o i n t s  a t  t h e  p o s i t i v e  
feedback l o o p  i n  t h e s e  p r o c e s s e s ,  and t h e  r e s u l t i n g  s t a b i l i t y  
p r o b l e m s  i n  t h i s  v e r s i o n  o f  t h e  m o d e l .  
TABLE - 2 a :  - A u t o m a t i c  - - P a r a m e t e r  E s t i m a t i o n  A n a l y s i s  P r o g r a m ,  
P a r a m e t e r  S t a t i s t i c s  f o r  MOD2.mc - o u t p u t  
r u n  s e l e c t i o n :  3123 r u n s  n u m e r i c a l l y  s t a b l e  o v e r  3 y e a r s  o f  s i m u l a t i o n  
3123 r u n s  e v a l u a t e d  Mean Minimum Maximum S . D .  r a n g e  s a m p l e d  
P a r a m e t e r  v a l u e s :  
1 M i c h a e l i s  c o n s t a n t  9.17 6.00 1 1  .99 1.72 6.00 12.00 
2 P h y t o p l a n k t o n  m o r t .  0.047 0. 0.10 0.025 0.00 0.10 
3 L i g h t  o p t i m u m  386.07 300.05 499.84 57.03 300 .OO 500.00 
4 M i x i n g  c o e f f i c i e n t  0 .07 0.05 0.13 0.01 0 -05 0.15 
5 Max. g r o w t h  c o e f f i c i e n t  1 .88 0.50 2.50 0.44 0.50 2.50 
6 Z o o p l a n k t o n  g r a z i n g  0.38 0.05 1 .OO 0.20 0.05 1 .OO 
7 Z o o p l .  d e t r i t u s  u p t k .  0.07 0. 0.15 0.04 0 .OO 0.15 
8 Z o o p l .  r e s p i r a t i o n  0.06 0.01 0.15 0 -04 0.01 0.15 
9 Z o o p l .  m o r t a l i t y  0 .27 0.05 0.50 0.13 0.05 0.50 
10 R e m i n e r a l i z a t i o n  0.14 0.05 0.25 0.06 0.05 0.25 
1 1  T e m p e r a t u r e  t r i g g e r  2.95 2.50 3.50 0.29 2.50 3.50 
12 G r a z i n g  h a l f - s a t .  13.02 0.55 20.00 4 -98 0.50 20.00 
O u t p u t - c o n s t r a i n t  v a r i a b l e s :  ( a l l  c o n c e n t r a t i o n s  i n  mg m - 3 )  
13 C h l .  h i g h  d a y  1-90 7.73 0. 9.65 0.93 
14 C h l .  summer  p e a k  7.33 3.36 10.08 1 .16 
15 C h l .  f i r s t  p e a k  7.10 0.94 10.08 1.34 
16 C h l .  l o w  b e t w e e n  p e a k s  5.29 0.03 9.52 1 .62 
17 Day o f  f i r s t  p e a k  122.74 120..00 250.00 10.58 
18 C h l .  s e c o n d  p e a k  5.59 0. 9.61 1 .62 
20 C h l .  maximum 8.19 6.29 10.08 0.62 
21 PO4 maximum 22.23 8.41 25.36 2.32 
22 PO4 min imum 1 .17 0.001 7.14 0.87 
23 Po4  l o w  u n t i l  d a y  90 3.26 0.66 24.36 1.74 
24 PO4 l o w  a f t e r  d a y  270 6.29 0.32 21.86 2.85 
25 POg a v e r a g e  120-240 3.26 0.12 15.39 2.02 
26 P r l m a r y  p r o d u c t i o n  240.92 41.51 442.56 66.92 
27 Day o f  z o o p l .  p e a k  180.29 110.00 325.30 32.33 
28 Z o o p l .  a t  a l g a e  p e a k  5.76 0. 19.89 4.43 
29 Z o o p l .  p e a k  v a l u e  9.29 0.006 21.37 4 -04 
P Chl 
F i g u r e  8 :  Sample  o u t p u t  f r o m  Model 3 ,  r u n  v i o l a t i n g  o n l y  t h e  
c o n d i t i o n  o f  y e a r l y  p r i m a r y  p r o d u c t i o n  a b o v e  300 g  C m - 2 .  T h i c k  
l i n e :  p h y t o p l a n k t o n  ( c h l o r o p h y l l  a  i n  mg m-3) ;  b r o k e n  l i n e :  h e r -  
b i v o r o u s  z o o p l a n k t o n  ( c a r b o n  i n  mg m-3) ;  t h i n  l i n e :  p h o s p h a t e  
( P - P O 4  i n  mg rn-3); smooth  c u r v e :  s u r f a c e  t e m p e r a t u r e  ( i n  d e g r e e  
c e n t i g r a d e ) .  
TABLE 2 b :  A u t o m a t i c  P a r a m e t e r  E s t i m a t i o n  A n a l y s i s  P r o g r a m ,  
P a r a m e t e r  S t a t i s t i c s  f o r  MOD2 .mc - o u t p u t  
r u n  s e l e c t i o n :  43 r u n s  v i o l a t i n g  c o n d i t i o n  6  o n l y  ( p r i m a r y  p r o d u c t i o n )  
43 r u n s  e v a l u a t e d  Mean Minimum Maximum S . D .  r a n g e  s a m p l e d  
P a r a m e t e r  v a l u e s :  
1  M i c h a e l i s  c o n s t a n t  9 . 8 8  5 . 0 6  14 .88  3 .17  5 . 0 0  15 .00  
2  P h y t o p l a n k t o n  m o r t .  0 . 0 7  0 .03  0 . 1 0  0 . 0 2  0  - 0 0  0 . 1 0  
3  L i g h t  o p t i m u m  429 .54  317.58  499 .78  5 2 . 0 8  300 .00  5 0 0 . 0 0  
4  M i x i n g  c o e f f i c i e n t  0 . 0 5  0  .O1 0 .10  0 . 0 2  0 . 0 1  0 .10  
5  Max. g r o w t h  c o e f f i c i e n t  1  .53  0 . 8 2  2 . 3 5  0 . 4 1  0  .50  2 . 5 0  
6  Z o o p l a n k t o n  g r a z i n g  1  .O1 0 .19  1  .87  0 .48  0 . 0 1  2  .OO 
7  Z o o p l .  d e t r i t u s  u p t k .  0 . 1 0  0 . 0 0 5  0 .20  0 . 0 6  0 . 0 1  0 . 5 0  
8  Z o o p l .  r e s p i r a t i o n  0  .09 0 . 0 2  0 . 2 8  0 . 0 6  0 .01  0 . 2 5  
9  Z o o p l .  m o r t a l i t y  0 . 1 1  0 . 0 1 2  0 . 2 8  0.07 0  .O1 0 . 5 0  
10 R e m i n e r a l i z a t i o n  0 . 2 5  0 . 0 1 5  0 .49  0 . 1 3  0  .O1 0 . 5 0  
11 T e m p e r a t u r e  t r i g g e r  3 .04  2 . 5 1  3 . 4 9  0.29 2 . 5 0  3 . 5 0  
12  G r a z i n g  h a l f - s a t .  13 .80  3 .94  2 3 . 4 4  5 . 0 7  0 . 0 0  25 .00  
O u t p u t - c o n s t r a i n t  v a r i a b l e s :  ( a l l  c o n c e n t r a t i o n s  i n  mg m-3) 
13 C h l .  h i g h  d a y  1-90 0 . 5 6  0 . 2 0  1  .07 0  - 2 3  
14 C h l .  summer p e a k  7 . 6 0  5 . 5 6  9 .05  0 .69  
15 C h l .  f i r s t  p e a k  7 . 5 0  5 . 8 6  9 . 0 5  0.69 
16 C h l .  l o w  b e t w e e n  p e a k s  1  .35 0 . 0 6  3 .91  1  .OO 
17 Day o f  f i r s t  p e a k  1 5 5 . 3 7  138 .00  192.00  13 .07  
18 C h l .  s e c o n d  p e a k  3 . 1 3  1  .OO 4  - 4 5  0 .72  
19 Day o f  s e c o n d  p e a k  2 7 0 .  2 7 0 .  2 7 0 .  0 .  
20  C h l .  maximum 7 . 6 0  5 .79  9 . 0 5  0 .69  
21 Po4 maximum 2 5 . 7 6  2 4 . 7 6  26 .72  0 . 4 3 3  
2 2  PO4 minimum 4 . 8 3  2 .16  11 .97. 2 .19  
23  P O 4  l o w  u n t i l  d a y  90  25 .36  2 4 . 7 3  25 .91  0  .23 
24 P o 4  l o w  a f t e r  d a y  2 7 0  22 .19  20 .06  25 .1  1  1 . 1 2  
25  PO4 a v e r a g e  120-240  1 7 . 1 1  1 3 . 7 0  19 .86  1  .67 
26  P r l m a r y  p r o d u c t i o n  40.60 19 .08  75 .76  14 .08  
27 Day o f  z o o p l .  p e a k  1 6 5 . 6 3  145.00  2 2 0 . 0 0  16 .20  
28 Z o o p l .  a t  a l g a e  p e a k  0 . 6 9  0 .  3 . 4 8  0 . 9 2  
29  Z o o p l .  p e a k  v a l u e  1 4 . 3 3  7 .66  18 .74  3 . 0 0  
H y p o t h e i s  N o . 3 :  o n e  m o r e  t r o p h i c  l e v e l  
- - -  ---- 
C o n s e q u e n t l y ,  M o d e l  2 w a s  u s e d  a s  t h e  b a s i s  f o r  y e t  a n o t h e r  
m o d i f i c a t i o n ,  n a m e l y  t h e  i n t r o d u c t i o n  o f  a n o t h e r  t r o p h i c  l e v e l  
o f  c a r n i v o r o u s  z o o p l a n k t o n ,  t o  e x p l o r e  i t s  i m p o r t a n c e  i n  c o n -  
t r o l l i n g  t h e  h e r b i v o r e s  ( G r e v e  a n d  R e i n e r s ,  i n  p r e s s ) .  A s a m p l e  
o u t p u t  o f  t h i s  v e r s i o n  3 i s  s h o w n  i n  F i g u r e  8 ,  a n d  t h e  e q u a t i o n s  
a r e  g i v e n  i n  t h e  A p p e n d i x .  A n o t h e r  5 a d d i t i o n a l  p a r a m e t e r s  h a d  
t o  b e  i n t r o d u c e d  f o r  t h e  a d d i t i o n a l  d e t a i l  i n  M o d e l  3 ,  l e a d i n g  
t o  f u r t h e r  p r o b l e m s  i n  t h e  e s t i m a t i o n  a n d  a n a l y s i s .  F o r  e x a m -  
p l e ,  t h e  p r o p o r t i o n  o f  r u n t i m e  a b o r t e d  r u n s  ( d u e  t o  t h e  v i o l a -  
t i o n  o f  some r u n t i m e - c h e c k s  o n  t h e  s t a t e  v a r i a b l e s ,  c o n f i n i n g  
t h e m  w i t h i n  c e r t a i n  p l a u s i b l e  r a n g e s  o r  n u m e r i c a l  i n s t a b i l i t i e s  
i n  s o l v i n g  t h e  s y s t e m  o f  d i f f e r e n t i a l  e q u a t i o n s )  g r e w  d r a m a t i -  
c a l l y  t o  a l m o s t  9 9 . 9  $ o f  t h e  t r i a l .  r u n s  w h e n  s a m p l i n g  t h e  b r o a d  
i n i t i a l  p a r a m e t e r  i n t e r v a l s  g i v e n  i n  T a b l e  3 .  
T h e  s e c o n d  t r o p h i c  l e v e l  o f  c a r n i v o r o u s  z o o p l a n k t o n  f e e d s  o n  
t h e  h e r b i v o r e s  i n  s t r u c t u r a l l y  t h e  s a m e  w a y  a s  t h e  h e r b i v o r e s  
f e e d  o n  t h e  p h y t o p l a n k t o n ;  h e r b i v o r e s  h o w e v e r ,  h a v e  t h e  a d d i -  
t i o n a l  s o u r c e  o f  d e t r i t u s  a v a i l a b l e .  D u e  t o  i t s  h i g h e r  c o m p l e x i -  
t y ,  M o d e l  3 w a s  a b l e  t o  g e n e r a t e  a b r o a d  s p e c t r u m  o f  b e h a v i o r a l  
f e a t u r e s  ( c o m p a r e  T a b l e  3 ) ;  i t  c o u l d  n o t ,  h o w e v e r ,  f u l f i l l  a l l  
o f  t h e  t e s t  c o n d i t i o n s  i m p o s e d  o n  i t s  b e h a v i o r  a t  t h e  s a m e  t i m e .  
O b v i o u s l y ,  t h e  s i m p l e  i n c l u s i o n  o f  a s t r u c t u r a l l y  s i m i l a r  a d d i -  
t i o n a l  c o m p a r t m e n t  d i d  n o t  r e s o l v e  t h e  b a s i c  p r o b l e m ;  s i n c e  t h e  
p r o c e s s  r a t e s  o f  b o t h  z o o p l a n k t o n  c o m p a r t m e n t s  a r e  o n l y  d e t e r -  
m i n e d  b y  e x t e r n a l  d r i v i n g  v a r i a b l e s  ( t e m p e r a t u r e ,  f o o d  a v a i l a -  
b i l i t y )  b u t  n o t  b y  i n t e r n a l  c o n t r o l  m e c h a n i s m s  ( e . g  d e v e l o p m e n -  
t a l  s t a g e s ,  s i z e -  a n d  a g e  c l a s s e s ,  e t c . ) ,  t h e  r e s u l t i n g  z o o -  
p l a n k t o n  r e s p o n s e  was n o t  a d e q u a t e  o v e r  t h e  w h o l e  r a n g e  o f  d r i v -  
i n g  c o n d i t i o n s  f o r  a y e a r l y  c y c l e .  T h e  m o d e l  d o e s  wel l  f o r  p a r t  
o f  t h e  y e a r ,  or p a r t  o f  t h e  r e q u i r e d  b e h a v i o r a l  f e a t u r e s  o v e r  a  
f u l l  y e a r ;  if  h o w e v e r ,  t h e  m o d e l  b e h a v e s  wel l  d u r i n g  t h e  p r o d u c -  
t i v e  s e a s o n ,  z o o p l a n k t o n  w i l l  s t a r v e  a n d  c o l l a p s e  d u r i n g  t h e  
w i n t e r .  O r ,  a l t e r n a t i v e l y ,  i f  a l l  p l a n k t o n  g r o u p s  s u r v i v e  t h e  
w i n t e r  w e l l ,  t h e  o n s e t  o f  h i g h  p r i m a r y  p r o d u c t i v i t y  w i l l  q u i c k l y  
l e a d  t o  e x p l o s i v e  g r o w t h  a n d  c o n s e q u e n t  c o l l a p s e .  
TABLE 3 :  P a r a m e t e r  s t a t i s t i c s  f o r  Model 3  - o u t p u t :  
250000 t r i a l  r u n s  made 
219 r u n s  e v a l u a t e d  mean minimum maximum 
1  M i c h a e l i s  c o n s t a n t  11 . I 3 1  2 . 306  19 .816  
2  P h y t o p l a n k t o n  m o r t a l i t y  0 . 1 9 2  0 .  0 . 4 9 6  
3  L i g h t  optimum 419.037 300.647 548 . 945  
4  Mixing c o e f f i c i e n t  0 . 050  0  . O O  1  0 . 1 9 7  
5  Maximum growth  c o e f f .  7 . 0 9 7  0 . 764  9  ,977  
6  Zooplankton  g r a z i n g  1 .012  0 . 0 0 3  1 . 9 9 5  
7  Zooplankton  d e t r i t u s  u p t k  0 . 508  0 . 044  0 . 799  
8  Zooplankton  r e s p i r a t i o n  0 .180  0 .  0 . 7 2 2  
9  Zooplankton  m o r t a l i t y  0 . 2 0 6  0 .  0 . 779  
10 R e m i n e r a l i z a t i o n  0 .205  0 .  0 . 497  
11 Tempera tu re  t r i g g e r  2 . 9 4 3  2 . 5 0 2  3  - 4 9 3  
12 G r a z i n g  r a t e  c a r n i v o r e s  1  . I 5 2  0 . 038  1 . 989  
1 3  M o r t a l i t y  r a t e  c a r n i v o r e s  0 .146  0 .001  0 . 787  
14 R e s p i r a t i o n  c a r n i v o r e s  0 . 067  0 .  0 .620  
15 M M  c o n s t a n t  a l g a e  16 . 417  0 . 431  29 . 995  
16 M M  c o n s t a n t  d e t r i t u s  10 . 770  0 .002  29 . 803  
17 M M  c o n s t a n t  h e r b i v o r e s  15 . 066  0 . 109  29 .653  
p a r a m e t e r  r a n g e s  sampled :  
p a r a m e t e r  No. : 
p a r a m e t e r  No. : 
p a r a m e t e r  No.: 
p a r a m e t e r  No. : 
p a r a m e t e r  No.: 
p a r a m e t e r  No.: 
p a r a m e t e r  No. : 
p a r a m e t e r  No.: 
p a r a m e t e r  No. : 
p a r a m e t e r  No.: 
p a r a m e t e r  No.: 
p a r a m e t e r  No. : 
p a r a m e t e r  No. : 
p a r a m e t e r  No.: 
p a r a m e t e r  No. : 
p a r a m e t e r  No.: 
p a r a m e t e r  No. : 
S.D. 
4 .818 
0 .136  
74 . 59 9  
0 .045  
2 .110 
0 . 5 7 3  
0 .191 
0 .169  
0 . 18 4  
0 . 14 3  
0 . 2 8 9  
0 . 5 3 2  
0 .111  
0 . 08 5  
7 . 90 2  
8 . 80 2  
8 . 8 2 1  
O u t p u t  c o n s t r a i n t  v a r i a b l e s :  ( a l l  c o n c e n t r a t i o n s  i n  mg m-3, 
p r o d u c t i o n  v a l u e s  i n  gC m - 2 )  
c h l  h i g h  1-90 
c h l  summer peak  
c h l  f i r s t  peak  
day  o f  f i r s t  peak  
c h l  low b e t w e e n  p e a k s  
c h l  s e c o n d  peak  
c h l  h i g h  a f t e r  270 
c h l  maximum 
po4 maximum 
po4 minimum 
po4 low u n t i l  90 
po4 low a f t e r  270 
z o o p l a n k t o n  peak  v a l u e  
c a r n i v o r e s  peak  v a l u e  
po4 a v e r a g e  120-240 
p r i m a r y  p r o d u c t i o n  
pp J a n u a r y  
pp F e b r u a r y  
pp March 
pp A p r i l  
PP May 
pp J u n e  
PP J u l y  
pp A u g u s t  
pp S e p t e m b e r  
pp O c t o b e r  
pp November 
pp December 
s e c o n d a r y  p r o d u c t i o n  
t e r t i a r y  p r o d u c t i o n  
a l g a e  c a r b o n  end 
a l g a e  c a r b o n  s t a r t  
p h o s p h a t e  end 
p h o s p h a t e  s t a r t  
z o o p l a n k t o n  end 
z o o p l a n k t o n  s t a r t  
z o o p l .  2  end 
z o o p l .  2  s t a r t  
d e t r i t u s  end 
d e t r i t u s  s t a r t  
t o t a l  P end 
t o t a l  P s t a r t  
A n o t h e r  p o s s i b l e  e x p l a n a t i o n ,  a l t h o u g h  l e s s  a p p e a l i n g ,  m i g h t  
be t h a t  some o f  t h e  c o n s t r a i n t  c o n d i t i o n s  a r e  j u s t  t o o  n a r r o w  o r  
b a d l y  p l a c e d .  For  e x a m p l e ,  t h e  l o w e r  bound f o r  y e a r l y  p r i m a r y  
p r o d u c t i o n  s e t  a t  300 g C m-2 c o u l d  seem u n r e a l i s t i c a l l y  h i g h .  
A n o t h e r  c o m p a r a b l e  e s t i m a t e ,  g i v e n  i n  P i c h o t  and R u n f o l a  ( 1 9 7 5 )  
f o r  t h e  S o u t h e r n  B i g h t  o f f  t h e  B e l g i a n  c o a s t ,  i s  g i v e n  w i t h  1 7 . 5  
g  N m-2, which amounts t o  l e s s  than  h a l f  t h e  e s t i m a t e  of  Hag- 
meier  ( B A H  r e p o r t s  1976-19691, when conver t ed  t o  carbon u n i t s .  
Reducing t h e  c o n s t r a i n t  o f  m i n i m u m  y e a r l y  pr imary  p r o d u c t i o n  t o ,  
say  100 g  C m-2, would make t h e  model " a c c e p t a b l e " .  
T h i s  p o i n t s  a t  one o f  t h e  p r i n c i p a l  problems i n  env i ronmenta l  
sys tems  model ing ,  namely t h e  problem o f  i n t e r p r e t a t i o n  of  
v m i c r o - s c a l e n  o b s e r v a t i o n s  and e x p e r i m e n t s ,  e v e n t u a l l y  performed 
i n  t h e  l a b o r a t o r y ,  on a  macro-scale  compa t ib le  w i t h  t h e  l e v e l  o f  
a g g r e g a t i o n  and a b s t r a c t i o n  used i n  t h e  s y s t e m ' s  c o n c e p t u a l i z a -  
t i o n .  The problem i s  n o t  a  p u r e l y  s t a t i s t i c a l  o n e ,  which--in 
p r i n c i p l e - - c o u l d  be overcome by  changes i n  t h e  sampl ing  and 
measurement s t r a t e g i e s ,  e . g .  by l a r g e r  sample s i z e s  o r  i n c r e a s -  
i n g  t h e  number o f  sampl ing  u n i t s .  More o f t e n  t h a n  n o t ,  micro- 
s c a l e  measurements and macro-sca le  c o n c e p t s  a r e  a l s o  q u a l i t a -  
t i v e l y  d i f f e r e n t .  Q u i t e  o b v i o u s l y ,  t h e  d e f i n i t i o n  of  t h e  con- 
s t r a i n t  c o n d i t i o n s  can be c r i t i c a l ,  and t h u s  i n d i c a t e s  where 
f u r t h e r  e f f o r t  i n  d a t a  a n a l y s i s  ( o r  c o l l e c t i o n )  would be 
wor thwhi le .  
Hypo thes i s  - No.4: - more b i o l o g i c a l  d e t a i l  
S i n c e  zooplankton dynamics were found t o  p l a y  a  c r i t i c a l  r o l e  
i n  t h e  s y s t e m ' s  dynamics,  a  more d e t a i l e d  and b i o l o g i c a l l y  
v r e a l i s t i c v  r e p r e s e n t a t i o n  of  g r a z i n g  and zoop lank ton  p o p u l a t i o n  
dynamics was a t t e m p t e d .  To t e s t  t h e  impor tance  o f  t h e  ( s i z e -  and 
a g e - c l a s s  dependen t )  i n t e r n a l  c o n t r o l  mechanisms i n  t h e  zoo- 
p lank ton  compartment ,  S t e e l e l s  (1974)  model was i n c o r p o r a t e d  
i n t o  t h e  same Monte C a r l o  framework a s  t h e  above models .  S e v e r a l  
m o d i f i c a t i o n s  had t o  be made, s i n c e  t h e  model d e s c r i b e s  t h e  
p e l a g i c  sys tem i n  t e r m s  o f  n i t r o g e n  and zoop lank ton  numbers and 
i n d i v i d u a l  s i z e .  A l s o ,  t h e  model which was o r i g i n a l l y  developed 
f o r  t h e  n o r t h e r n  North Sea was des igned  f o r  t h e  s t r a t i f i e d  sum- 
mer p e r i o d  o n l y ,  and i g n o r e s  t h e  e f f e c t s  of  t e m p e r a t u r e  a s  a  
c o n t r o l l i n g  v a r i a b l e  f o r  t h e  b i o l o g i c a l  r a t e  c o n s t a n t s .  The 
model i n c o r p o r a t e s  n u t r i e n t s  ( n i t r o g e n ) ,  p h y t o p l a n k t o n ,  her -  
b i v o r o u s  zooplankton numbers,  i n d i v i d u a l  s i z e ,  and e g g s  produced 
( w h i c h  t r a n s l a t e s  i n t o  n u m b e r  of  j u v e n i l e s  r e l e a s e d  t h r o u g h  t h e  
s p e c i f i c a t i o n  of a n  i n i t i a l  s i z e ) .  Egg  p r o d u c t i o n  s t a r t s ,  a s  
s o o n  a s  a  c e r t a i n  i n d i v i d u a l  s i z e  i s  r e a c h e d .  Z o o p l a n k t o n  dynam-  
i c s  a r e  a l l  r e l a t e d  t o  i n d i v i d u a l  s i z e  by  a  s i m p l e  a l l o m e t r i c  
r e l a t i o n .  T h e  s i m p l e s t  p o s s i b l e  v e r s i o n  w i t h  o n l y  o n e  z o o p l a n k -  
t o n  a g e - g r o u p  or  c o h o r t  w a s  u s e d .  T h e  b a s i c  s t r u c t u r e  of t h e  
m o d e l  ( a n d  t h e  p h i l o s o p h y  b e h i n d  i t )  a r e  f u l l y  e x p l a i n e d  i n  
S t e e l e  ( 1 9 7 4 1 ,  a n d  f u r t h e r  e x t e n s i o n s  a n d  a p p l i c a t i o n  e x a m p l e s  
a r e  r e p o r t e d  i n  S t e e l e  a n d  M u l l i n  ( 1 9 7 7 ) ,  S t e e l e  a n d  F r o s t  
( 1 9 7 7 1 ,  a n d  F r o s t  ( 1 9 8 0 ) .  S i n c e  t h e  m o d e l  i s  f o r m u l a t e d  i n  t e r m s  
of n i t r o g e n ,  t h e  r e s p e c t i v e  n i t r o g e n  d a t a  s e t  from t h e  s y s t e m  
w a s  u s e d  ( F i g u r e  9 ) .  T o  i l l u s t r a t e  t h e  g e n e r a l  p a t t e r n s ,  some 
more c o m p a r a b l e  d a t a  s e t s  from t h e  N o r t h  S e a  a r e  a l s o  i n c l u d e d  
i n  t h e  g r a p h .  
T o  s u m m a r i z e ,  t h e  m o d e l  w h i c h  w a s  o r i g i n a l l y  d e s i g n e d  f o r  t h e  
p e r i o d  o f  summer s t r a t i f i c a t i o n  o n l y ,  d o e s  w e l l  d u r i n g  t h i s  
p e r i o d  ( F i g u r e  1 0 ) .  When e x t e n d i n g  o v e r  a  w h o l e  y e a r l y  c y c l e  
h o w e v e r ,  i t  s u f f e r s  from t h e  s a m e  ( g e n e r i c  ? )  s h o r t c o m i n g s  a s  
t h e  o t h e r  m o d e l s  d i s c u s s e d .  E i t h e r  t h e  z o o p l a n k t o n  p o p u l a t i o n  
c o l l a p s e d  o v e r  t h e  w i n t e r ,  or e x p l o s i v e  g r o w t h  a n d  c o n s e q u e n t  
c o l l a p s e  w a s  o b s e r v e d  d u r i n g  t h e  s u m m e r .  T h i s  i s  a t  l e a s t  i n  
p a r t ,  a t t r i b u t a b l e  t o  t h e  f a c t  t h a t  t h e  m o d e l  d o e s  n o t  c o n s i d e r  
t e m p e r a t u r e  d e p e n d e n c y  of  t h e  b i o l o g i c a l  p r o c e s s e s  ( s i n c e  i t  w a s  
d e s i g n e d  f o r  t h e  summer  p e r i o d  i n  t h e  n o r t h e r n  p a r t  of t h e  N o r t h  
S e a  o n l y ) ;  a l s o ,  p h y t o p l a n k t o n  p r o d u c t i o n  i s  d e s c r i b e d  a s  a  
f u n c t i o n  o f  n u t r i e n t  c o n c e n t r a t i o n s  o n l y ,  a n d  t h e  m o d e l  d o e s  n o t  
i n c l u d e  d e t r i t u s .  H o w e v e r ,  a  m o r e  l i k e l y  c o n c l u s i o n  s e e m s  t o  b e  
t h a t  t h e r e  a r e  q u a l i t a t i v e  d i f f e r e n c e s  b e t w e e n  summer  a n d  w i n t e r  
p e r i o d s  i n  t h e  d y n a m i c s  of t h e  p l a n k t o n i c  s y s t e m s .  T h e s e  m i g h t  
i n v o l v e  m o r e  c o m p l e x ,  a d a p t i v e  c o n t r o l  m e c h a n i s m s .  One  c o u l d  
t h i n k  o f  t h r e s h o l d s  i n  e n v i r o n m e n t a l  c o n d i t i o n s ,  t r i g g e r i n g  d i f -  
f e r e n t  b e h a v i o r ,  r e p r e s e n t i n g  e . g .  r e s t i n g  s t a g e s ,  or s e a s o n a l  
c h a n g e s  i n  s p e c i e s  c o m p o s i t i o n .  Also ,  t ime v a r i a b l e  m a t e r i a l  i n -  
p u t s  t o  t h e  ( a l m o s t  e s t u a r i n e )  s y s t e m  c o u l d  b e  n e c e s s a r y  t o  
d e s c r i b e  t h e  f u l l  r a n g e  of a  y e a r l y  c y c l e  of b e h a v i o r  more r e a l -  
i s t i c a l l y .  T h i s  w o u l d  o f  c o u r s e  r e q u i r e  y e t  a n o t h e r  r e f o r m u l a -  
t i o n  o f  t h e  m o d e l s .  
Figure  9 :  Comparable d a t a  s e t s  from t h e  North Sea: ( a )  and ( d l  
N i t r a t e  and phosphate c o n c e n t r a t i o n s ,  c e n t e r  of no r the rn  North 
Sea a f t e r  S t e e l e ,  1974 ( i n n e r  and o u t e r  l e f t  s c a l e ) ;  ( b )  d i s -  
so lved  Ni t rogen a f t e r  Janssen  and Meuris 1975,  ( r i g h t  s c a l e ) ;  
( c )  phosphate a f t e r  S t e e l e ,  1962, from Nihoul 1975 ( o u t e r  l e f t  
s c a l e ) ;  lower p a r t :  S e l e c t e d  N i t r a t e  d a t a  from t h e  B A H  Repor t s ,  
compare F i g s .  3 and 4 .  
-~ - 
period of  stratification 
F i g u r e  1 0 :  Model o u t p u t  f rom S t e e l e ' s  mode l :  n u t r i e n t s ,  p h y t o -  
p l a n k t o n ,  and z o o p l a n k t o n  b i o m a s s  ( t o p ) ;  z o o p l a n k t o n  numbers  and 
i n d i v i d u a l  s i z e  ( b o t t o m ) .  
Some o f  t h e  m o d e l s  f o u n d  i n  t h e  l i t e r a t u r e ,  w h i c h  d e s c r i b e  
t h e  p e l a g i c  f o o d  web o f  t h e  N o r t h  S e a  ( o r  p a r t s  o f  i t ) ,  a r e  
d e s i g n e d  f o r  c e r t a i n  p e r i o d s  o f  t h e  y a r  o n l y  ( e . g .  S t e e l e  1 9 7 4 ;  
G r e v e  1 9 8 1 ) .  I n  c a s e  o f  S t e e l e l s  m o d e l ,  it c o u l d  b e  s h o w n  t h a t  
t h e  m o d e l  c a n n o t  be e x t e n d e d  o v e r  a  f u l l  y e a r l y  c y c l e  o r  e v e n  a  
s e q u e n c e  o f  s e v e r a l  y e a r s  w i t h o u t  m a j o r  m o d i f i c a t i o n s .  A s  a n o t h -  
e r  e x a m p l e ,  G r e v e ' s  ( 1 9 8 1 )  m o d e l - - b e i n g  r a t h e r  s o p h i s t i c a t e d  i n  
t h e  d e s c r i p t i o n  o f  s p e c i e s  i n t e r a c t i o n s  i n  t h e  h i g h e r  t r o p h i c  
l e v e l s - - i s  d e s i g n e d  f o r  a s h o r t  p e r i o d  o f  z o o p l a n k t o n  d e v e l o p -  
m e n t  o n l y .  O t h e r s ,  l i k e  t h e  m o d e l  o f  R a d a c h  a n d  Maier-Reimer 
( 1 9 7 7 )  a r e  m o r e  t h e o r e t i c a l l y  o r i e n t e d ,  a n d  d o  n o t  a t t e m p t  t o  
d e s c r i b e  y e a r l y  c y c l e s  o f  t h e  n a t u r a l  s y s t e m s  a t  a l l .  A s  was a r -  
g u e d  a b o v e ,  p a r t s  o f  t h e  s y s t e m s  b e h a v i o r  c a n  b e  r e p r o d u c e d  re- 
l a t i v e l y  e a s i l y .  T h e  m a j o r  p r o b l e m  w a s  f o u n d  t o  l i e  i n  t h e  
r e p r o d u c t i o n  o f  t h e  f u l l  r a n g e  o f  s y s t e m s  b e h a v i o r  o v e r  t h e  
y e a r l y  c y c l e ,  t h a t  i s  o v e r  a  w i d e  r a n g e  o f  t h e  p h y s i c a l  d r i v i n g  
c o n d i t i o n s .  
Q u i t e  o b v i o u s l y ,  n o n e  o f  t h e  m o d e l s  d i s c u s s e d  a b o v e  i s  e n -  
t i r e l y  s a t i s f a c t o r y  i n  l i g h t  o f  t h e  c o n s t r a i n t  c o n d i t i o n s  d e -  
f i n e d .  T h e  c o n s t r a i n t  c o n d i t i o n s  u s e d ,  a l t h o u g h  s e e m i n g l y  li- 
b e r a l ,  a r e  q u i t e  d e m a n d i n g  when c o m p a r e d  w i t h  many e x a m p l e s  o f  
a r b i t r a r y  j u d g e m e n t ,  s o - c a l l e d  " s a t i s f a c t o r y u  o r  " r e a s o n a b l y  
g o o d "  a g r e e m e n t  b e t w e e n  ( s o m e )  o u t p u t  v a r i a b l e s  o f  a m o d e l  a n d  
t h e  o b s e r v a t i o n s  o n e  c a n  f r e q u e t n l y  f i n d  i n  t h e  l i t e r a t u r e .  
H o w e v e r ,  t h i s  p a p e r  d o e s  n o t  a t t e m p t  t o  p r o p o s e  a n  e l a b o r a t e d  
d y n a m i c  m o d e l  o f  t h e  p e l a g i c  f o o d  web o f  t h e  S o u t h e r n  N o r t h  S e a ,  
b u t  r a t h e r  a t t e m p t s  t o  d e m o n s t r a t e  ( u s i n g  t h e  e x a m p l e  o f  a d m i t -  
t e d l y  q u i t e  s i m p l i s t i c  m o d e l s )  a  f o r m a l  a p p r o a c h  t o  m o d e l  o r  hy-  
p o t h e s i s  t e s t i n g .  
DISCUSSION: 
---- 
T h e  G e n e r a l i z a b l e  L e s s o n  
To b u i l d  c o m p l e x  h y p o t h e s e s ,  u s e d  t o  d e s c r i b e  a n d  e x p l a i n  t h e  
s t r u c t u r a l  a n d  b e h a v i o r a l  f e a t u r e s  o f  e c o l o g i c a l  s y s t e m s ,  a  f o r -  
m a l  a p p r o a c h  a n d  r i g o r o u s  t e s t i n g  p r o c e d u r e s  a r e  r e q u i r e d .  A s  
h a s  b e e n  d e m o n s t r a t e d ,  p a r t s  o f  t h e  o b s e r v e d  b e h a v i o r  o f  a  s y s -  
t e m  may e a s i l y  b e  r e p r o d u c e d .  T h i s  h o w e v e r ,  g o e s  p a r a l l e l  w i t h  
u n r e a l i s t i c  b e h a v i o r  i n  o t h e r  p a r t s  o f  t h e  s y s t e m .  A c o m p l e x  hy-  
p o t h e s i s  o r  m o d e l ,  h o w e v e r ,  c a n  o n l y  b e  a c c e p t e d  a s  a  v a l u a b l e  
w o r k i n g  t o o l  w i t h  e x p l a n a t o r y  v a l u e  a n d  p r e d i c t i v e  c a p a b i l i t i e s ,  
i f  i t  f u l f i l l s  a l l  t h e  c o n s t r a i n t s  o n e  f o r m u l a t e s  a s  d e f i n i n g  
t h e  o b s e r v e d  s y s t e m s  b e h a v i o r .  V i o l a t i o n  o f  o n e  s i n g l e  c o n d i t i o n  
n e c e s s i t a t e s  t h e  r e j e c t i o n  o f  s u c h  a  m o d e l ,  w h i c h  s h o u l d  b e  j u s t  
o n e  s t e p  i n  a n  i t e r a t i v e  p r o c e s s  o f  a n a l y s i s  ( c o m p a r e  F i g u r e  1 ) .  
T h e  m e t h o d  r e q u i r e s  t h e  f o r m a l  d e f i n i t i o n  o f  a n  a c c e p t a b l e  
m o d e l  r e s p o n s e  a  p r i o r i .  I n  t h i s  d e f i n i t i o n ,  a r b i t r a r y  c l a s s i f i -  
c a t i o n s  a n d  s u b j e c t i v e  j u d g e m e n t s  c a n n o t  a l w a y s  b e  a v o i d e d .  
A l t h o u g h  b e i n g  b a s e d  o n  t h e  a v a i l a b l e  f i e l d  d a t a ,  t h e  d e f i n i t i o n  
h a s  t o  b e  f o r m u l a t e d  o n  t h e  m o d e l ' s  l e v e l  o f  a b s t r a c t i o n .  T h i s  
i n v o l v e s  s u b j e c t i v e  i n t e r p r e t a t i o n  o f  t h e  r aw  d a t a ,  a n d  c o n s e -  
q u e n t l y  i n t r o d u c e s  some f u r t h e r  u n c e r t a i n t y .  T h i s  u n c e r t a i n t y  i s  
a  p r o b l e m  common t o  a n y  m o d e l i n g  a p p r o a c h .  H o w e v e r ,  t h i s  i n e v i t -  
a b l e  s u b j e c t i v e  e l e m e n t  h a s  t o  b e  made e x p l i c i t ,  o p e n  t o  c r i -  
t i c i s m ,  a n d  r e a d y  f o r  e a s y  r e v i s i o n  o n  t h e  b a s i s  o f  f u r t h e r  e x -  
p e r i e n c e  ( c o m p a r e  F i g u r e  1 ) .  
Any m o d e l  r e s p o n s e  g e n e r a t e d  c a n  b e  c l a s s i f i e d  a s  e i t h e r  ' lac-  
c e p t a b l e v v  o r  " n o t  a c c e p t a b l e v v .  T h e  c l a s s i f i c a t i o n  i s  d i s c r e t e ,  
a n d  o n c e  t h e  c o n s t r a i n t  c o n d i t i o n s  a r e  f o r m u l a t e d ,  t h e r e  i s  n o  
more  a m b i g u i t y ,  no g r a d u a l  o r  p a r t i a l  a g r e e m e n t  o r  d i s a g r e e m e n t  
b e t w e e n  t h e  m o d e l  r e s p o n s e  a n d  t h e  o b s e r v a t i o n s ,  c a l l i n g  f o r  a r -  
b i t r a r y  j u d g e m e n t s .  How s m a l l  wou ld  t h e  sum o f  s q u a r e d  e r r o r s  
h a v e  t o  b e  f o r  a  g i v e n  s t a t e  v a r i a b l e  t o  make a  m o d e l  a c c e p t a b l e  
? A l t h o u g h  a  l e a s t  s q u a r e  c r i t e r i o n  may be h e l p f u l  i n  f i n d i n g  a  
" b e s t n  p a r a m e t e r  s e t  ( a c c o r d i n g  t o  t h a t  l e a s t  s q u a r e  c r i t e r i o n  
w i t h  i t s  i m p l i c i t  b i a s  a n d  p r o b l e m s )  f o r  a  g i v e n  m o d e l  s t r u c -  
t u r e ,  it d o e s  n o t  a l l o w  o n e  t o  c o n c l u d e  w h e t h e r  o r  n o t  t h e  m o d e l  
s t r u c t u r e  i s  a d e q u a t e .  S u b j e c t i v e  j u d g e m e n t  a  p o s t e r i o r i  h a s  t o  
be u s e d .  E x a m p l e s  a b o u n d  w h e r e  o n l y  p a r t i a l  a g r e e m e n t  o f  m o d e l  
o u t p u t  a n d  o b s e r v a t i o n s  a r e  d e s c r i b e d  a s  " a c c e p t a b l e  o r  r e a s o n -  
a b l y  g o o d  f i t u ,  i g n o r i n g  t h e  f a c t  t h a t  s e v e r e  d i s c r e p a n c i e s  
b e t w e e n  p a r t s  o f  t h e  m o d e l  r e s p o n s e  ( e . g .  f o r  s o m e  o f  t h e  s t a t e  
v a r i a b l e s )  a n d  t h e  o b s e r v a t i o n s  e x i s t .  T h i s  i s  m o s t  o b v i o u s  i n  
c a s e  o f  t h e  i n t r o d u c t i o n  o f  u n m e a s u r e d  ( a n d  c o n s e q u e n t l y  u n c o n -  
s t r a i n e d )  s t a t e  v a r i a b l e s  i n  a  m o d e l - - b a c t e r i a  a r e  a n  a l m o s t  
c l a s s i c a l  e x a m p l e  i n  w a t e r  q u a l i t y  m o d e l i n g .  
One  b a s i c  i d e a  o f  t h e  a p p r o a c h  i s  t o  u s e  t h e  a v a i l a b l e  i n f o r -  
m a t i o n  a c c o r d i n g  t o  i t s  r e l e v a n c e  t o  t h e  m o d e l s 1  ( t h i s  i s  t h e  
t h e o r y ' s )  l e v e l  o f  a b s t r a c t i o n  o r  a g g r e g a t i o n .  A s s u m i n g  a  g i v e n  
m o d e l  s t r u c t u r e ,  t h i s  i n f o r m a t i o n  i s  g r o u p e d  i n t o  a  s e t  o f  
s i n g u l a r  s t a t e m e n t s ,  t h e  i n i t i a l  c o n d i t i o n s ,  t o  be s u b s t i t u t e d  
f o r  t h e  v a r i a b l e s  o f  t h e  u n i v e r s a l  s t a t e m e n t  ( t h e  t h e o r y  o r  
m o d e l ) ,  a n d - - s i n c e  we a r e  d o i n g  t h e  a n a l y s i s  e x  p o s t - - a  s e t  o f  
s i n g u l a r  s t a t e m e n t s  ( t h e  o b s e r v a t i o n s  a l r e a d y  a v a i l a b l e  f r o m  t h e  
s y s t e m ) ,  d e s c r i b i n g  t h e  e x p e c t e d  o u t c o m e  o f  t h e  s i m u l a t i o n  e x -  
p e r i m e n t .  
T h e s e  c o n s t r a i n t  c o n d i t i o n s ,  w h i c h  g e n e r a l l y  w i l l  d e s c r i b e  
a l l o w a b l e  r a n g e s ,  h a v e  t o  be u n d e r s t o o d  a s  r e p l a c i n g  t h e  a i - b i -  
t r a r i l y  p r e c i s e  o b s e r v a t i o n s  p o s s i b l e  e . g .  i n  c l a s s i c a l  m e c h a n -  
i c s .  T h e  f o r m u l a t i o n  o f  t h e s e  c o n s t r a i n t s  p r o v i d e s  a  h i g h  d e g r e e  
o f  f l e x i b i l i t y .  I n  a d d i t i o n  t o  t h e  d i r e c t  u t i l i z a t i o n  o f  i n d i v i -  
d u a l  m e a s u r e m e n t s  ( i n c l u d i n g  t h e  m e a s u r e m e n t  o r  s a m p l i n g  e r r o r  
t o  d e f i n e  a  r a n g e ) ,  d e r i v e d  m e a s u r e s ,  r e l a t i o n s ,  i n t e g r a l s ,  
a v e r a g e s  e t c .  c a n  be u s e d  ( F e d r a  e t  a l . ,  1 9 8 1 ) .  W h a t e v e r  c a n  b e  
i n f e r r e d  f r o m  t h e  o b s e r v a t i o n s ,  is  a  v a l i d  c o n s t r a i n t  o n  t h e  a l -  
l o w a b l e  m o d e l  r e s p o n s e .  I n  a d d i t i o n ,  c e r t a i n  b o u n d s ,  a l t h o u g h  
n o t  o b s e r v e d  i n  a  s p e c i f i c  c a s e ,  a r e  o b v i o u s ,  d e d u c a b l e  f r o m  
s o m e  b a s i c  l a w s - - m a s s  a n d  e n e r g y  c o n s e r v a t i o n ,  o r  m o r e  e m p i r i c a l  
r u l e s  l i k e  maximum e f f i c i e n c i e s  o r  p r o c e s s  r a t e s .  
O b v i o u s l y ,  t h e  d e s c r i p t i o n  o f  t h e  s t a t e s  o f  a  s y s t e m  c a n  b e  
a c c o m p l i s h e d  m u c h  m o r e  e a s i l y  o n  t h e  a p p r o p r i a t e  l e v e l  t h a n  t h e  
d e s c r i p t i o n  o f  p r o c e s s  r a t e s  a n d  c o n t r o l s  ( j u s t  t h i n k  i n  terms 
o f  p h y t o p l a n k t o n  b i o m a s s  v e r s u s  p r o d u c t i o n  r a t e ) .  C o n s e q u e n t l y ,  
we t u r n  t h e  a r g u m e n t  o f  t h e  h y p o t h e s i s  t e s t i n g  p r o c e s s  a r o u n d :  
i n s t e a d  o f  p u t t i n g  t h e  "knownlV i n i t i a l  c o n d i t i o n s  ( t h e  r a t e s ,  
a m o n g  o t h e r s )  i n t o  t h e  m o d e l  s t r u c t u r e  a n d  d e r i v i n g  t h e  r e s p o n s e  
f o r  c o m p a r i s o n ,  we u s e  t h e  a l l o w a b l e  r e s p o n s e  a s  a c o n s t r a i n t  t o  
i d e n t i f y  p o s s i b l e  i n i t i a l  c o n d i t i o n s .  T h i s  i s  t o  s a y ,  we m a p  a 
g i v e n  r e g i o n  i n  t h e  r e s p o n s e - h y p e r s p a c e  o f  a  m o d e l  b a c k  i n t o  t h e  
i n p u t - h y p e r s p a c e .  
T h e  t e s t  i s  t h e n  a s  f o l l o w s :  w h e t h e r  o r  n o t  t h i s  r e g i o n  i n  
t h e  i n p u t  s p a c e  e x i s t s  w i t h i n  t h e  s p e c i f i e d  p o s s i b l e  o r  p l a u s i -  
b l e  b o u n d s .  I n  a d d i t i o n ,  s e v e r a l  o t h e r  f e a t u r e s  o f  t h e  i n -  
p u t s p a c e  c a n  be  u s e d  a s  a  b a s i s  f o r  e i t h e r  r e j e c t i n g  o r  c o r r o -  
b o r a t i n g  a g i v e n  h y p o t h e s i s ,  f o r  e x a m p l e ,  t h e  u n i q u e n e s s  o f  t h e  
i n p u t s p a c e  r e g i o n ,  w h e t h e r  i t  i s  c l o s e d  o r  n o t ,  a n d  i t s  s t r u c -  
t u r e ,  w h i c h  i s  d e t e r m i n e d  b y  t h e  i n t e r d e p e n d e n c i e s  o f  t h e  i n d i -  
v i d u a l  i n p u t  v a l u e s .  I n  a d d i t i o n ,  a l l  t h e s e  f e a t u r e s ,  i n c l u d i n g  
t h e  r e l a t i o n s h i p  o r  c o r r e l a t i o n  o f  i n p u t -  a n d  o u t p u t s p a c e ,  a l l o w  
u s  t o  l e a r n  s o m e t h i n g  o f  t h e  way t h e  p r o p o s e d  s y s t e m s 1  s t r u c t u r e  
f u n c t i o n s .  T h e  m e t h o d  f a c i l i t a t e s  a n  u n d e r s t a n d i n g  o f  t h e  s y s -  
tems b e h a v i o r  a t  t h e  a p p r o p r i a t e  l e v e l  o f  a b s t r a c t i o n ,  w h i c h  i s  
t h e  i n p u t  a n d  o u t p u t  o f  t h e  m o d e l ,  a n d  i t  a l s o  p r o v i d e s  d i a g n o s -  
t i c  i n f o r m a t i o n  f o r  h y p o t h e s i s  g e n e r a t i o n .  
H y p o t h e s i s  g e n e r a t i o n ,  t h a t  is  t h e  c o n j e c t u r e  o f  t h e  i n i t i a l  
o r  a n  a l t e r n a t i v e  h y p o t h e s i s  a f t e r  t h e  f a i l u r e  o f  a p r e v i o u s  
o n e ,  i s  a  c r u c i a l  s t e p :  t h e  h y p o t h e s e s  we a r e  u s i n g  i n  e n v i r o n -  
m e n t a l  s y s t e m s  a n a l y s i s  a r e  f a i r l y  c o m p l e x ,  o r  r a t h e r  c o m p o s i t e ,  
t h a t  i s  t o  s a y ,  t h e y  a r e  b u i l t  f r o m  n u m e r o u s  i n d i v i d u a l  c o n -  
s t r u c t s ,  e a c h  o f  t h e m  b e i n g  a  h y p o t h e s i s  i n  i t s e l f .  T h e i r  com- 
p l e x ,  d y n a m i c  a n d  n o n l i n e a r  i n t e r a c t i o n s  m a k e s  i t  d i f f i c u l t  t o  
r e l a t e  a f a i l u r e  i n  t h e  o v e r a l l  p e r f o r m a n c e  o f  t h e  m o d e l  t o  a n y  
o f  t h e  i n d i v i d u a l  c o n s t r u c t s  u s e d .  T h e  k i n d  o f  s e n s i t i v i t y  
a n a l y s i s  p r o v i d e d  b y  t h e  m e t h o d  d e s c r i b e d  a b o v e ,  a l t h o u g h  i n -  
v o l v i n g  a l l  i n p u t  v a l u e s  ( o r  p a r a m e t e r s )  s i m u l t a n e o u s l y ,  o n l y  
r e l a t e s  m o d e l  p e r f o r m a n c e  t o  t h e  i n p u t s ,  a n d  n o t  t o  t h e  s t r u c -  
t u r a l  f e a t u r e s  o f  t h e  h y p o t h e s e s  p e r  se .  I n  p r i n c i p l e ,  s t r u c t u r e  
a n d  i n p u t  v a l u e s  a r e  i n s e p a r a b l e  i n  t h e i r  e f f e c t  o n  t h e  m o d e l  
r e s p o n s e .  A l s o ,  it i s  i m p o s s i b l e  t o  t e s t  a n y  i s o l a t e d  p r o c e s s  
d e s c r i p t i o n s  v e r s u s  o b s e r v a t i o n s  -- a s  h a s  b e e n  p r o p o s e d  by s o m e  
a u t h o r s - - a s  s o o n  a s  f e e d b a c k s  b e t w e e n  t h e  i s o l a t e d  p r o c e s s  a n d  
t h e  r e m a i n d e r  o f  t h e  s y s t e m  e x i s t .  I n  c o m p l e x  e n v i r o n m e n t a l  ex- 
a m p l e s ,  t h i s  w i l l  a l m o s t  a l w a y s  b e  t h e  c a s e .  
I f  a  g i v e n  h y p o t h e s i s  d o e s  s t a n d  u p  t o  a l l  t h e  t e s t s  o n e  c a n  
d e s i g n  o n  t h e  b a s i s  o f  t h e  a v a i l a b l e  d a t a ,  t h a t  i s  t o  s a y  t h e  
h y p o t h e s i s  c a n n o t  ( y e t )  b e  r e j e c t e d ,  o n e  c a n  l e g i t i m a t e l y  u s e  i t  
a s  a  w o r k i n g  h y p o t h e s i s .  H o w e v e r ,  q u i t e  e a s i l y  we c a n  i m a g i n e  a  
s i t u a t i o n  w h e r e  t h e  u n c e r t a i n t y  i n h e r e n t  i n  t h e  b e h a v i o r  d e f i n i -  
t i o n  f o r  a  s y s t e m  i s  l a r g e  e n o u g h  t o  a l l o w  f o r  m o r e  t h a n  o n e  a l -  
t e r n a t i v e  h y p o t h e s i s ,  w i t h o u t  t h e  p o s s i b i l i t y  o f  d i s c r i m i n a t i n g  
o r  r u l i n g  o u t  a n y  o f  t h e m .  A l t h o u g h  t h e  two o r e  more h y p o t h e s e s  
t h e n  d o  n o t  d i f f e r  s i g n i f i c a n t l y  i n  t h e i r  b e h a v i o r  i n  t h e  
d e s c r i p t i v e ,  e m p i r i c a l  t e s t  c a s e  ( t h a t  i s  why n o  d i s c r i m i n a t i o n  
i s  p o s s i b l e ,  s i n c e  t h e  c o n c e p t  o f  s i g n i f i c a n c e  h e r e  i s  r e l a t e d  
t o  t h e  e x t e n t  o f  t h e  a l l o w a b l e  b e h a v i o r -  r a n g e ,  w h i c h  i n  t u r n  
d e p e n d s  o n  d a t a  u n c e r t a i n t y  a n d  s y s t e m s  v a r i a b i l i t y ) ,  t h e y  m i g h t  
well  d i f f e r  s i g n i f i c a n t l y  when  u s e d  f o r  f u r t h e r  p r e d i c t i o n s ,  
i . e .  e x t r a p o l a t i o n s  o u t s i d e  t h e  e m p i r i c a l  r a n g e  u s e d  f o r  t e s t s  
s o  f a r .  Here t h e  o n l y  p o s s i b l e  a p p r o a c h  w o u l d  b e  t o  l o o k  f o r  
p r e d i c t i o n s  f r o m  t h e  a l t e r n a t i v e  v e r s i o n s  t h a t  c l e a r l y  ( a n d  s u p -  
p o s e d l y  m e a s u r a b l y )  d i f f e r - - a n d  t h e n  p e r f o r m  t h e  r e q u i r e d  o b s e r -  
v a t i o n  o r  e x p e r i m e n t  i n  t h e  f i e l d .  T h e  s i m u l a t i o n  o f  a l t e r n a t i v e  
h y p o t h e s e s  c o u l d  t h u s  p r o v i d e  s o m e  g u i d e l i n e s  f o r  m e a s u r e m e n t s  
a n d  f i e l d  w o r k  a s  w e l l ,  a l l o w i n g  f o r  a m o r e  p r e c i s e  f o r m u l a t i o n  
o f  q u e s t i o n s  t o  b e  a d d r e s s e d  i n  t h e  e x p e n s i v e  f i e l d  o b s e r v a -  
t i o n s .  
T h e  a p p r o a c h  d e s c r i b e d  a b o v e ,  a l t h o u g h  l a r g e l y  b a s e d  o n  t r i a l  
a n d  e r r o r  a n d  t h e  e x t e n s i v e  ( a b l u s e  o f  c o m p u t e r s ,  c a n  b e  e x -  
p l o i t e d  i n  m o r e  t h a n  o n e  w a y .  I t  c a n  p r o v i d e  a r a t i o n a l  a n d  f o r -  
m a l  f r a m e w o r k  f o r  t h e  a n a l y s i s  o f  c o m p l e x  s y s t e m s ,  h e l p  i n  m o d e l  
s e l e c t i o n ,  b e  u s e d  f o r  m o d e l  c a l i b r a t i o n ,  a n d  f i n a l l y  f o r  t h e  
p r o b a b i l i s t i c  i n t e r p r e t a t i o n  o f  m o d e l  p r e d i c t i o n s  ( F e d r a ,  i n  
p r e s s  a ) .  B u t  a b o v e  a l l ,  t h e  a p p r o a c h  e m p h a s i z e s  t e s t a b i l i t y .  
Any r i g o r o u s  s c i e n t i f i c  a p p r o a c h  t o  t h e  s t u d y  a n d  a n a l y s i s  o f  
c o m p l e x ,  h a r d  t o  h a n d l e  s y s t e m s  w h i c h  a r e  n o  l o n g e r  e a s i l y  
u n d e r s t a n d a b l e  a n d  t r a c e a b l e ,  r e q u i r e s  t h a t  a l l  t h e  i n d i v i d u a l  
e l e m e n t s  o f  t h e  s y s t e m s 1  c o n c e p t u a l i z a t i o n ,  a l l  t h e  a s s u m p t i o n s  
t h a t  a r e  n e c e s s a r y ,  a r e  m a d e  e x p l i c i t  - a n d  t h u s  t e s t a b l e .  
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A P P E N D I X  : model e q u a t i o n s  
p a r a m e t e r  numbers ( p m e t e r ( i ) )  c o r r e s p o n d  t o  t h e  numbers u sed  i n  
t h e  T a b l e s  above .  The e q u a t i o n s  a r e  g i v e n  i n  FORTRAN code .  
v a r i a b l e  names and meanings :  
a16 
a s s  
c h l  
d e a t h  
d e p t h  
d g r a z  
dmix 
Dt* 
e p s  
f o t o p  
gma x 
g r a z  
growth  
p l i m  
~ 0 4  
r a d  
r a d l i m  
rem 
remo 
r e s p  
s i n k  
temp 
t f a c t  
vmi x 
x m i  x 
z g r a z  
z l o s s  
zmor t  
zo  
z02 
z r e s p  
z2mort  
a l g a e  b i o m a s s ,  e x p r e s s e d  i n  n u t r i e n t  u n i t s  
z o o p l a n k t o n  a s s i m i l a t i o n  
c h l o r o p h y l l  a ,  mg m-3 
mortality/mineralization o f  p h y t o p l a n k t o n  
d e p t h  o f  p r o d u c t i v e  l a y e r  i n  m e t e r s  
z o o p l a n k t o n  g r a z i n g  ( d e t r i t u s )  
d e t r i t u s  exchange  w i t h  deep  w a t e r  
t i m e  d e r i v a t i v e s  
e x t i n c t i o n  c o e f f i c i e n t  i n  m'l 
p h o t o p e r i o d  i n  f r a c t i o n  o f  a  day  (24  h r s )  
maximum growth  r a t e  o f  a l g a e  
z o o p l a n k t o n  g r a z i n g  ( p h y t o p l a n k t o n )  
a c t u a l  g rowth  r a t e  o f  a l g a e  
n u t r i e n t  l i m i t a t i o n  f a c t o r  
l i m i t i n g  n u t r i e n t  ( p h o s p h o r u s )  
r a d i a t i o n  i n  c a l  cmm2 
l i g h t  l i m i t a t i o n  f a c t o r  
m i n e r a l i z a t i o n  o f  d e t r i t u s  
p h y t o p l a n k t o n  removal  by z o o p l a n k t o n  ( n o t  a s s i m i l a t e d )  
z o o p l a n k t o n  r e s p i r a t i o n  
a l g a e  l o s s e s  due t o  s i n k i n g / m i x i n g  
w a t e r  t e m p e r a t u r e  i n  C e n t i g r a d e  
t e m p e r a t u r e  f a c t o r  
n u t r i e n t  exchange  w i t h  deep  w a t e r  
r a t i o  o f  volume exchanged 
c a r n i v o r o u s  z o o p l a n k t o n  g r a z i n g  ( z o o p l a n k t o n )  
z o o p l a n k t o n  l o s s e s  due  t o  mix ing  
z o o p l a n k t o n  m o r t a l i t y  
omnivorous  z o o p l a n k t o n  
c a r n i v o r o u s  z o o p l a n k t o n  
c a r n i v o r o u s  z o o p l a n k t o n  r e s p i r a t i o n  
c a r n i v o r o u s  z o o p l a n k t o n  m o r t a l i t y  
C 
c  f o o d - c h a i n  s i m u l a t i o n  mode l :  
c  two  c o m p a r t m e n t  v e r s i o n s  1 :  
c  f o r  p a r a m e t e r  r a n g e s  compare  T a b l e  1  
C 
c  p r i m a r y  p r o d u c t i o n :  
C 
c s e l f  s h a d i n g :  
C 
c h l  = . 6 4  * ( 4 0 . "  a l g ) * *  . 4  
e p s  = . 04  + , 0 5 4  * c h l  ** . 67  + . 0 0 9 * c h l  
zk = e p s  * d e p t h  
C 
c  l i g h t  l i m i t a t i o n :  
C 
r a t i o  = 0 . 9  * r a d  / p m e t e r ( 3 )  
x 1  = r a t i o  * e x p ( - z k )  
C; 
p a r t 1  = e x p (  - x l )  
p a r t 2  = e x p (  - r a t i o )  
p a r t 3  = ( p a r t l  - p a r t 2 1  / zk 
C 
r a d l i m  = p a r t 3  * f o t o p  * 2 . 7  
C 
c n u t r i e n t  l i m i t a t i o n :  
C 
p l i m  p o 4 / ( p o 4  + p m e t e r ( 1 ) )  
C 
c  t e m p e r a t u r e  d e p e n d e n t  max. g r o w t h  r a t e :  
C 
gmax = p m e t e r ( 5 )  * e x p ( . 0 6 5 * t e m p )  
C 
g r o w t h  = a l g  * gmax * r a d l i m  * p l i m  
s i n k  = a l g  * x m i x  
d e a t h  a l g  **1.25 " p m e t e r ( 2 )  
C 
D t a l g  = g r o w t h  - s i n k  - d e a t h  
C 
c  n u t r i e n t s :  
C 
v m i x  = ( p o 4 0 - p o 4 )  * x m i x  
C 
Dtpo4 = - g r o w t h  + d e a t h  + v m i x  
C 
. . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  
+++++++++++++++++nnx*****n*nnn******nnnn***s****ssssssss*sssss 
C 
c MOD2 : f o u r  c o m p a r t m e n t  web 
c f o r  p a r a m e t e r  r a n g e s  c o m p a r e  T a b l e  2  
C 
c  h e r b i v o r o u s  g r a z i n g :  
C 
c t e m p e r a t u r e  f a c t o r :  
t f a c t  = e x p ( - 2 . 3  * a b s ( t e m p - 1 6 . 5 ) / 1 5 . )  
C 
c s a t u r a t i o n  a n d  t h r e s h o l d :  
f p h  = max(O.,(alg-algO)/(alg+pmeter(l2))) 
r a t e  = p m e t e r ( 6 )  * f p h  * t f a c t  
C 
g r a z  a l g  * z o  * r a t e  
C 
c  a l g a e  l o s s  d u e  t o  s i n k i n g / m i x i n g :  
s i n k  = a l g  * x m i x  
C 
c  d e t r i t u s  r e m i n e r a l i z a t i o n :  
rem = d e t  * p m e t e r ( l 0 )  * e x p ( . 0 6 5 * t e m p )  
C 
c  z o o p l a n k t o n  d e t r i t u s  u p t a k e  
d g r a z  = d e t  * z o  * p m e t e r ( 7 )  
C 
c z o o p l a n k t o n  r e s p i r a t i o n  
r e s p  = z o  * p m e t e r ( 8 )  * e x p ( . 0 6 * t e m p )  
C 
c  z o o p l a n k t o n  m o r t a l i t y  
z m o r t  = z o * * 1 . 2  * p m e t e r ( 9 )  
C 
c  l o s s e s  f r o m  u p p e r  l a y e r  d u e  t o  m i x i n g  
z l o s s  = z o  * x m i x  
C 
c  d e t r i t u s  e x c h a n g e  w i t h  d e e p  w a t e r  
d m i x  = ( d e t l o w - d e t )  * x m i x  
C 
D t a l g  = g r o w t h  - d e a t h  - g r a z  - s i n k  
D t p o 4  = - g r o w t h  + rem + r e s p  + v m i x  
D t z o  = g r a z  + d g r a z  - r e s p  - z m o r t  - z l o s s  
D t d e t  = d e a t h  + z m o r t  - d g r a z  + d m i x  - rem 
C 
. . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  
C 
c  M O D 3 :  f i v e  c o m p a r t m e n t  foodweb 
C 
c  f o r  p a r a m e t e r  r a n g e s  compare  T a b l e  3 
c 
c  h e r b i v o r o u s  g r a z i n g  
g r a z  = ( a l g / ( a l g + p m e t e r ( l 5 ) ) )  * p m e t e r ( 6 )  * t f a c t  * z o  
C 
c  a s s i m i l a t i o n  
a s s  = m i n ( g r a z , z o )  
C 
c  p h y t o p l a n k t o n  r e m o v a l  
remo = g r a z  - a s s  
c 
c  d e t r i t u s  u p t a k e  
d g r a z  = ( d e t / ( d e t + p m e t e r ( l 6 ) ) )  * z o  * p m e t e r ( 7 )  
c 
c  r e s p i r a t i o n ,  m o r t a l i t y  and l o s s e s  d u e  t o  m i x i n g  
r e s p  = z o  * p m e t e r ( 8 )  * t f a c t  
z m o r t  = z o * * l  .2 * p m e t e r ( 9 )  
z l o s s  = z o  * x m i x / 4 .  
c  c a r n i v o r o u s  g r a z i n g ,  m o r t a l i t y  and r e s p i r a t i o n  
z g r a z  = ( z o / ( z o + p m e t e r ( l 7 ) ) )  * 202 * p m e t e r ( l 2 )  * t f a c t  
z2mor t  = zo2**1 .2  * p r n e t e r ( l 3 )  
z r e s p  z o 2  * p m e t e r ( l 4 )  * t f a c t  
C 
c  a l g a e  
D t a l g  = g r o w t h  - d e a t h  - g r a z  - a l o s s  
c  n u t r i e n t s  ( p h o s p h o r u s )  
Dtpo4 = - g r o w t h  +rem + r e s p  + z r e s p  +vmix 
c  o m n i v o r o u s  z o o p l a n k t o n  
D t z o  = a s s  + d g r a z  - z g r a z  - r e s p  - z m o r t  - z l o s s  
c  c a r n i v o r o u s  z o o p l a n k t o n  
D t z o 2  = z g r a z  - z r e s p  - z 2 m o r t  
c  o r g a n i c  d e t r i t u s  
D t d e t  = d e a t h  +remo + z m o r t 2  + z m o r t  - d g r a z  + d m i x  -rem 
